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Prefazione 


Benvenuti alla seconda edizione di questo testo! Quando 
muovi filoni emergono, come nel caso delle neuroscienze 
cognitive, non è sempre detto che riescano a sopravvivere. 
Lentusiasmo stimolato dalla nascita di un nuovo campo 
d'indagine non è molto diverso da quello suscitato da un 
cerbiatto che si rizza sulle zampe per la prima volta. Ce la 
farà? Questa nuova vita riuscirà a crescere e a svilupparsi? 
E davvero ne emergerà qualcosa di significativo? 

A distanza di cinque anni possiamo affermare con una 
certa sicurezza che le neuroscienze cognitive non solo 
sono sopravvissute alle difficoltà dei primi anni di vita, 
ma hanno conosciuto una fioritura spettacolare. Sono 
molti i fattori che possono darci un'idea dell'entità di 
questo sviluppo. Università prestigiose hanno intrapreso 
programmi di ricerca nel campo delle neuroscienze co- 

itive. Il numero delle pubblicazioni specializzate è au- 

to in misura esponenziale. Gli incontri annuali 
della Society for Cognitive Neuroscience hanno visto una 
crescita esplosiva, oltre ogni immaginazione: le presenze 
sono aumentate del 600% fra il 1994 e il 2001. 
| Perquali principi fondamentali le neuroscienze cogni- 
tive si distinguono da altre discipline come la psicologia 
fisiologica, le neuroscienze, la psicologia cognitiva o la 
Meuropsicologia? Questa domanda è stata la prima sfida 
che ci siamo trovati di fronte nel gettare le basi della pri- 
ma edizione del testo, e ha costituito il fondamento della 
Nostra definizione. Allora arrivammo a concludere che 
tale questione era davvero cruciale - ma, paradossalmen- 
te, non era una vera «questione». Senza dubbio le neuro- 
‘scienze cognitive si sovrappongono agli approcci più tra- 
diz sopra ricordati e in una certa misura li sintetizza- 
no, ma il nostro libro è andato oltre questa funzione, per 
e il modo in cui i neuroscienziati cognitivi affronte- 
fanno le basi neurali della cognizione negli anni a venire. 
Il nostro approccio continua a essere basato sulla pre- 
, in misura equilibrata, di teorie cognitive ed 
evidenze raccolte dalla neuropsicologia e dalle neuro- 


scienze, con l'integrazione di vari esempi di applicazione 
delle tecniche computazionali, tanto per completare il 
quadro, Facciamo largo uso di singoli casi clinici ma sol- 
tanto per illustrare alcuni punti fondamentali, non nel 
tentativo di fornire una descrizione esaustiva dei disturbi 
cerebrali. In ogni sezione ci siamo sforzati di inserire le 
informazioni e le interpretazioni teoriche più recenti, so- 
stenute dalle prove raccolte con le tecniche più avanzate, 
che rappresentano una componente così importante del- 
le odierne neuroscienze cognitive. Contrapponendosi a 
un approccio puramente cognitivo o neuropsicologico, 
questo testo dà grande rilievo alle prove convergenti, un 
aspetto essenziale per qualsiasi disciplina scientifica e an- 
cor più per lo studio delle funzioni mentali superiori. 

Le neuroscienze cognitive sono concettualmente debi- 
trici verso le scienze cognitive, mentre affrontano lo stu- 
dio della mente/cervello con i metodi della psicofisica e 
le tecniche di neurovisualizzazione come la risonanza 
magnetica, la fMRI, la PET e gli ERP. Questo campo ri- 
chiede la necessità di un costante aggiornamento in cia- 
scuna di queste discipline e di affrontare ogni singolo 
studio secondo approcci diversi. Questo testo si propone 
di preparare gli studenti di neuroscienze cognitive a se- 
guire questi criteri. 

Dall'uscita della prima edizione si sono verificati im- 
portanti sviluppi, sia teorici che metodologici. Vi è stata 
una vera esplosione degli studi di brain imaging, circa 
1500 all'anno negli ultimi quattro anni. Nuove tecnolo- 
gie, come la stimolazione magnetica transcranica, sì sono 
aggiunte all’arsenale delle neuroscienze cognitive. Nuovi 
collegamenti sono emersi con la genetica, l'anatomia 
comparata e la robotica. Tutti i capitoli di questa seconda 
edizione sono stati ampliati in modo da tener conto di 
questi sviluppi. 

Inoltre sono stati aggiunti due muovi capitoli. In pri- 
mo luogo, abbiamo incluso un capitolo sull’emozione, 
raccogliendo e organizzando materiali che nella prima 
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edizione erano sparsi in diversi capitoli; con l'emergere 
dello studio dell’emozione quale sottodisciplina autono- 
ma nell'ambito delle neuroscienze cognitive, è apparso 
chiaro che il testo dovesse contenere un capitolo specifi- 
camente dedicato all'argomento. In secondo luogo, lo 
sviluppo in ampiezza e importanza dei principi fonda- 
mentali delle neuroscienze, essenziali per chiunque vo- 
glia interessarsi al campo delle neuroscienze cognitive, ci 
ha indotto a dividere il secondo capitolo in due parti, 
una dedicata alle basi molecolari e cellulari della neuro- 
biologia e l’altra all'anatomia strutturale e funzionale del- 
la cognizione. 

Ogni argomento trattato in questa seconda edizione è 
stato aggiornato includendo i dati e le informazioni più 
recenti. Tutti i capitoli sono stati sottoposti ad attenta re- 
visione e le nuove parti aggiunte sono dedicate soprattut- 
to alle idee e ai risultati emersi dai nuovi studi. La secon- 
da edizione ci ha permesso anche di correggere alcuni er- 
rori sfuggiti nella prima. 

Come sempre, dobbiamo molto a molte persone. Una 
speciale menzione va a tre colleghe che hanno messo a 
nostra disposizione la loro specifica competenza per la ste- 
sura di alcuni capitoli del testo. Desideriamo ringraziare 
Elizabeth Phelps per i suoi contributi al Capitolo 13, L'e- 
mozione. Autrice di alcuni dei lavori più straordinari con- 
dotti negli ultimi anni in questo campo di ricerca, Liz rie- 
sce a dare alla trattazione un’ampia visione prospettica e a 
trasmettere vaste conoscenze sull'argomento. Leah Kru- 
bitzer ha scritto la prima parte del Capitolo 14, Prospettive 
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dell'approccio evoluzionista, in cui argomenta con efficacia ì 
motivi per i quali i neuroscienziati cognitivi dovrebbero 
possedere profonde nozioni di anatomia comparata. An- 
che in questa edizione il Capitolo 9, Linguaggio e cervello, 
ha fra i suoi autori Tamara Swaab; estremamente abile nel 
guidare il lettore fra temi diversi, dalle ultime teorie psico- 
linguistiche alla fisiologia del cervello e ai disturbi del lin- 
guaggio, Tamara riesce a rendere facile la comprensione di 
questo complesso campo d'indagine. 

Come nella prima edizione, uno sforzo speciale è stato 
dedicato al rendere i temi delle neuroscienze cognitive con 
tutta l'efficacia del colore. Desideriamo rivolgere un senti- 
to ringraziamento a Frank Forney che ha curato la parte 
iconografica, compiendo ancora una volta un eccellente 
lavoro. Desideriamo inoltre ringraziare i numerosi colleghi 
che ci hanno fornito disegni o fotografie originali. 

In conclusione, questo libro è il frutto di un intenso 
lavoro interattivo, fra noi, con i colleghi, con gli studenti 
e con i nostri revisori! Il prodotto finale sembra avere 
tratto notevoli benefici da queste interazioni, ma non vo- 
gliamo fermarci qui. Siamo pronti a modificare e a mi- 
gliorare il nostro lavoro, in parte o del tutto. Nella prima 
edizione chiedevamo ai nostri lettori di contattarci per 
inviare suggerimenti e domande: ripetiamo lo stesso invi- 
to anche in questa seconda edizione. Viviamo in un’epo- 
ca in cui interagire è facile e veloce. Potete trovarci ai 
seguenti indirizzi e-mail:  gazzaniga@dartmouth.edu; 
mangun@duke.edu; ivry@socrates.berkeley.edu. Buona 
lettura e buon lavoro. 


Sono molti i colleghi scienziati e gli amici personali verso i quali siamo profondamente debitori. Scrivere un testo è un'impresa 
piuttosto gravosa in termini di tempo, impegno intellettivo e anche affettivo! Qui di seguito sono nominati tutti coloro che ci han- 
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Breve storia 
delle neuroscienze cognitive 


MB Diche cosa si occupano le neuroscienze cognitive? Qual è la loro origine? In quale direzione si stanno evolvendo? 
Iniziamo questo libro con un breve resoconto storico delle personalità e delle idee che hanno portato alla nascita 

di un nuovo campo d'indagine, le neuroscienze cognitive appunto, che affonda le sue radici nella neurologia, 

nelle neuroscienze e nelle scienze cognitive. Le attuali neuroscienze cognitive rappresentano un ibrido tra varie discipline, 
Quindi, per poter comprendere a fondo i temi che ne costituiscono l'oggetto d'indagine, lo studioso della mente deve 
acquisire sia conoscenze di base sia nozioni aggiornate in molte aree diverse. Sî tratta, inoltre, di un campo in rapida 
evoluzione. Alla fine di questo capitolo introdurremo la recente e ancora breve storia delle tecniche di brain imaging 
(owero di neurovisualizzazione o neuroimmagine), che negli ultimi anni hanno assunto un'importanza cruciale 


nello studio della mente. 


Le grandi domande 


Siete quel tipo di persone che si pongono grandi doman- 
de, come «qual è il significato della vita» o «qual è il si- 
gnificato del significato»? O siete invece persone che non 
Sì arrovellano su temi così elusivi? Se appartenete a que- 
Sto secondo tipo, non leggete questo libro — anche se, in 
realtà, dovreste farlo. Questo libro è per coloro che si in- 
terrogano su che cosa siano la vita, la mente, il sesso, l’a- 
more, il pensiero, il sentire, il muoversi, il prestare atten- 
Zione, il ricordare, il comunicare e l'essere. O, più precisa- 
mente, esso riguarda i diversi approcci con cui s’indaga 
Îin modo scientifico su questi grandi temi. Quindi prepa- 
fatevi a udire il racconto di una storia fantastica, che an- 
cora non ha finito di essere scritta. 

Il campo delle neuroscienze cognitive fu tenuto a bat- 
tesimo sul sedile posteriore di un taxi di New York, verso 
la fine degli anni ‘70. Uno di noi (M.S.G.) si stava recan- 
do insieme al grande studioso di psicologia cognitiva 
George A. Miller a un simposio organizzato presso l'Hotel 
Algonquin. AI convegno dovevano partecipare scienziati 
di prestigiose università, come la Rockefeller e la Cornell 
University, che stavano unendo le proprie forze nell’in- 
tento di capire come dal funzionamento del cervello pos- 
sa scaturire la mente, un nuovo, specifico campo di stu- 


dio per il quale occorreva trovare un nome. Durante 
quella corsa in taxi fu concepito il termine neuroscienze 
cognitive, che poi incontrò il favore della comunità scien- 
tifica e finì per affermarsi. 

Ora, la domanda è: che cosa significa esattamente? Per 
rispondere a un così ponderoso quesito, dobbiamo ritor- 
nare indietro nel tempo e riconsiderare non soltanto la 
storia del pensiero umano, ma anche quella di varie di- 
scipline scientifiche come la biologia, la psicologia e la 
medicina. 

Per comprendere le prodigiose proprietà del cervello, 
occorre sempre tenere presente che è stato costruito da 
Madre Natura e non da una squadra di raziocinanti inge- 
gneri. Anche se la Terra si è formata circa 5 miliardi di 
anni fa, e la vita ha fatto la sua prima comparsa all’incir- 
ca 3,5 miliardi di anni fa, il cervello umano nella sua for- 
ma attuale esiste solo da circa 100000 anni. Il cervello 
dei primati è comparso circa 20 milioni di anni fa, e il 
percorso seguito dal processo evolutivo ha poi portato 
allo sviluppo del cervello umano quale esso è oggi, capa- 
ce di ogni sorta di straordinarie - come pure di banali - 
prodezze. 

Per gran parte della loro storia, gli esseri umani sono 
stati troppo occupati in altre faccende per poter pensare 
al pensiero. Anche se non v'è dubbio che i cervelli umani 
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avessero la capacità di impegnarsi in attività di questo ge- 
nere, tuttavia la vita era interamente dedita a faccende 
più pratiche, come sopravvivere in ambienti molto duri, 
sviluppare mezzi per vivere meglio, per esempio inven- 
tando l'agricoltura o addomesticando animali e così via. 
Ma non appena lo sviluppo della civiltà fu tale che la so- 
pravvivenza giornaliera non era più un impegno che as- 
sorbiva ogni ora di ogni giornata, i nostri antenati inco- 
minciarono a dedicare il proprio tempo anche alla co- 
struzione di teorie complesse sulle motivazioni sottostan- 
ti all'agire umano, Fra i primi tentativi di capire il mondo 
e il posto in esso occupato dagli esseri umani figurano 
l’Edipo Re, l'antica tragedia greca incentrata sul conflitto 
genitori-figli, e le teorie egizie e mesopotamiche sulla na- 
tura della religione e dell'universo. I meccanismi cerebra- 
li che rendevano possibile la generazione di teorie sulla 
natura umana prosperarono nella testa dei nostri antichi 
progenitori, che tuttavia si scontrarono con un grave 
problema: l'impossibilità di esplorare la mente in modo 
sistematico attraverso la sperimentazione. 

In una pagina di diario del 1846, il brillante filosofo 
Soren Kierkegaard ha scritto: 


«.., che un uomo debba, in tutta semplicità e onestà, ammette- 
re di non capire come possa esistere la coscienza, è cosa perfet- 
tamente naturale. Ma che un uomo debba incollare l'occhio a 
un microscopio e guardare, guardare e guardare — e tuttavia 
continuare a non capire come ciò possa avvenire — è ridicolo, 
ed è tanto più ridicolo in quanto si suppone che sia invece una 
cosa seria... Se ai tempi di Socrate le scienze naturali fossero 
state sviluppate quanto lo sono oggi, tutti i sofisti sarebbero 
stati scienziati. Avrebbero appeso un microscopio fuori della 
loro bottega per attirare clienti e si sarebbero fatti dipingere 
un'insegna con scritto: “Imparate a vedere attraverso un poten- 
tissimo microscopio come fa l’uomo a pensare (e, leggendo 
quest’insegna, Socrate avrebbe detto: ‘Così si comportano uo- 
mini che non pensano')"». 


Il premio Nobel Max Delbriick (1986) ha voluto inizia 
re il suo affascinante racconto dell'evoluzione dell'uni- 
verso, nel libro Mind from Matter? [trad. it.: La materia e la 
mente, Einaudi, Torino, 1993), proprio con questa citazio- 
ne di Kierkegaard. Delbrick appartiene alla scuola del 
pensiero moderno, che ebbe inizio nel XIX secolo, Si os- 
serva, sì manipola, si misura e si incomincia a determina- 
re come il cervello riesca a compiere il proprio lavoro. La 
speculazione astratta è una cosa meravigliosa e da essa 
sono scaturite scienze affascinanti, come la fisica teorica 
e la matematica. Ma, per capire come funziona un siste- 
ma biologico, è necessario costruire un laboratorio nel 
quale condurre esperimenti. Le idee derivate dall’intro- 
spezione possono essere feconde e affascinanti, ma sono 
anche veritiere? Una filosofia può aprire prospettive più 
ampie, ma è corretta? Soltanto il metodo scientifico può 
far progredire su basi concrete un certo argomento. Si 
pensi solo alla ricchezza dei fenomeni da studiare. Si 
prenda, per esempio, la percezione dei volti. Fu avanzata 
l'ipotesi che il cervello fosse dotato di un sistema speciale 


per il riconoscimento dei volti. Che tale sistema esistesse 
era dimostrato dal fatto che le persone con particolari le- 
sioni cerebrali hanno notevoli difficoltà a riconoscere 
qualsiasi tipo di volto. Subito gli scienziati sì misero a di- 
scutere se si trattava di un sistema specializzato. No, af- 
fermarono alcuni, perché il deficit coinvolge la percezio- 
ne degli oggetti in generale e non solo quella dei volti in 
particolare. E portarono a sostegno delle loro affermazio- 
ni varie ricerche, indicanti che le persone incapaci di ri- 
conoscere i volti avevano grandi difficoltà anche nel rico- 
noscere oggetti o musi di animali. 

Ma a quel punto venne alla ribalta un nuovo caso: un 
paziente che aveva difficoltà terribili a riconoscere gli 0g- 
getti più comuni e nessuna, invece, a riconoscere i volti! 
AI punto che, quando le facce erano composte da frutti 
disposti in modo da disegnare un volto umano, il pazien- 
te diceva di vedere il viso, ma non si rendeva conto che 
esso era composto di frutti! Incredibile, ma vero. Sembra 
dunque che il cervello possieda effettivamente un siste- 
ma speciale per il riconoscimento dei volti; attivato, il si- 
stema genera le nostre percezioni coscienti attraverso la 
configurazione di elementi fondamentali. Lo speciale 
processore dei volti non sa da quali elementi il volto sia 
composto, o non se ne preoccupa; fintanto che essi sono 
disposti nel modo giusto, il risultato finale è sempre la 
percezione di un volto. Che cosa vi può essere di più affa- 
scinante dello studiare come il cervello riesca a compiere 
imprese del genere? 


La storia del cervello 


Vi viene assegnato il compito di risolvere questo proble- 
ma: è noto che una certa massa di tessuto biologico è in 
grado di pensare, ricordare, prestare attenzione, risolvere 
problemi, desiderare il sesso, giocare, scrivere romanzi, 
manifestare pregiudizi e fare un milione di altre cose; cer- 
cate di capire come funziona. Prima di cominciare, potre- 
ste porvi alcune domande. Questa massa gelatinosa fun» 
ziona nel suo complesso come un'unità, in cui ogni parte 
contribuisce al funzionamento del tutto? Oppure è un 
insieme di tante singole parti, che funzionano ognuna 
per conto proprio esplicando attività specifiche, e il risul- 
tato finale è qualcosa che pare funzionare come un'unità 
integrata? Dopo tutto, quell'ammasso confuso che è la 
città di New York da lontano assomiglia a un'unità inte- 
grata, mentre in realtà è essa formata da milioni di singo- 
li processori, ovvero i suoi abitanti. Forse le persone, a 
loro volta, sono composte di unità più piccole, più spe- 
clalizzate. 

Questo quesito - se la mente scaturisca dal funziona» 
mento integrato dell'intero cervello 0, invece, dal funzio- 
namento indipendente delle sue diverse parti — alimenta 
gran parte della ricerca moderna. Come vedremo, la con- 
cezione dominante è cambiata nel corso degli ultimi cen- 
to anni e continua anche oggi a modificarsi. Tutto ebbe 
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1 A sinistra: Franz Joseph Gall, uno degli studiosi che agli inizi 
del XIX secolo fondarono la frenologia. A destra: l'emisfero destro 
del cervello, tratto da Gall e Spurzheim, 1810. 


inizio nel XIX secolo, quando i frenologi, soprattutto | 
loro capiscuola Franz Joseph Gall e J.G. Spurzheim (1810- 
1819), sostennero che l’organizzazione del cervello era 
incentrata su circa trentacinque funzioni specifiche (Fi- 
gura 1.1). Essi ritenevano che tali funzioni — variabili da 
Capacità cognitive fondamentali, come il linguaggio e la 
Spin dei colori, ad altre più effimere, quali la spe- 
€ l'autostima - dipendessero dall'attività di specifi- 

che regioni cerebrali. Inoltre credevano che, se una per- 
Sona utilizzava una facoltà con maggior frequenza di al- 
tre, la parte di cervello corrispondente a quella funzione 
@aumentasse di grandezza. Secondo i frenologi, questo au- 
mento locale del volume cerebrale avrebbe causato la for- 
mazione di una bozza nella scatola cranica soprastante. 
Logicamente, allora, Gall e collaboratori ritenevano che 
f lisi attenta del cranio potesse fornire molte infor- 


1.3 A sinistra: Pierre Jean Marie Flourens (1794-1867), che propose 
la teoria più tardi denominata del campo aggregato. A destra: posizione 
di un piccione deprivato degli emisferi cerebrali, descritto da Flourens. 


mazioni sulla personalità del suo possessore, Gall definì 
questa tecnica personologia anatomica (Figura 1.2). 

Gall, medico e neuroanatomista di origine austriaca, 
non fu un vero scienziato, nel senso che non sottopose le 
proprie teorie a verifica sperimentale. Egli dedicò la mag- 
gior parte della sua vita e dei suoi studi all'osservazione 
della corteccia cerebrale, in particolare della sua superfi- 
cie, e a propugnare l'idea che le differenti funzioni cere- 
brali fossero localizzate in regioni distinte del cervello. 

Il fisiologo sperimentale Pierre Flourens mise in discus- 
sione l'ipotesi localizzazionista di Gall (Figura 1.3). Molti 
respingevano l’idea che processi specifici, quali il linguag- 
gio e la memoria, fossero localizzati in regioni cerebrali 
circoscritte e Flourens divenne il paladino di questa cor- 
rente di pensiero. Tramite studi su animali, soprattutto 
uccelli, egli scoprì che le lesioni in particolari aree del cer- 


SHOULD WE MARRYI 


1,2 A sinistra: analisi dei presidenti Washington, Jackson, Taylor e McKinley eseguita da Jessie A. Fowler; tratta dal Phrenologica! Journal, giugno 1898. 
Al centro: mappa frenologica delle caratteristiche personali, rilevata a livello del cranio; tratta dall'American Phrenological Journal, 1850. 
A destra: pubblicazione della Fowler & Wells Company riguardante la compatibilità per il matrimonio in base ai criteri frenologici (1888) 
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14 John Hughlings Jackson, neurologo inglese; fu uno dei primi 
sostenitori della teoria localizzazionista, 


vello non causavano deficit di comportamenti specifici. 
Qualunque fosse il punto in cui Flourens provocava la le- 
sione, l'uccello finiva per recuperare. Si deve a Flourens la 
concezione che l'intero cervello partecipi al comporta- 
mento, una teoria più tardi definita col termine campo 
aggregato. Nel 1824 Flourens scrisse: «Tutte le sensazioni, 
tutte le percezioni e tutte le volontà hanno la stessa sede 
in questi organi (cerebrali). La capacità di sentire, percepi- 
re e volere è quindi essenzialmente un'unica facoltà.» 
Ricerche compiute nell'Europa continentale e in In- 
ghilterra contribuirono a riportare in auge la teoria loca- 
lizzazionista. In Inghilterra, per esempio, il neurologo 
John Hughlings Jackson (Figura 1.4) iniziò a pubblicare le 
sue osservazioni sul comportamento di soggetti con le- 
sioni cerebrali. Uno degli aspetti più importanti degli 
scritti di Hughlings Jackson risiedeva nel fatto che conte- 
nevano suggerimenti su possibili verifiche sperimentali 
delle osservazioni. Egli notò, per esempio, che all'inizio 
dei loro attacchi alcuni pazienti epilettici compivano mo- 


1,5. A sinistra: Pierre Paul Broca. 
A destra: le connessioni tra i centri 
del linguaggio, dall'articolo di 
Wernicke sull'afasia. 8, area di Broca, 
area motoria del linguaggio; A, area 
di Wernicke, area sensoriale 

del linguaggio; Pc, area coinvolta 

nel linguaggio, 


vimenti così caratteristici da far pensare che la crisi sti- 
molasse, a livello cerebrale, una sorta di mappa prefissata 
del corpo; quindi le contrazioni muscolari miocloniche e 
miotoniche, prodotte nei soggetti epilettici dalle scariche 
anomale di neuroni cerebrali, si diffondevano con ordine 
da una parte del corpo a un'altra. Questo fenomeno in- 
dusse lo studioso inglese a ipotizzare che la corteccia ce- 
rebrale avesse un’organizzazione topografica. Secondo tale 
concezione, ogni data area corticale rappresentava una 
sorta di mappa di una data regione corporea. Hughlings 
Jackson fu uno dei primi a ravvisare questa caratteristica 
essenziale dell’organizzazione cerebrale. 

Benché sia stato il primo anche ad osservare che le le- 
sioni alla parte destra del cervello alterano i processi vi- 
suo-spaziali più delle lesioni alla parte sinistra, Hughlings 
Jackson non affermò mai che certe parti dell'emisfero de- 
stro fossero specificamente coinvolte in questa importan- 
te funzione cognitiva umana. Da clinico attento qual era, 
egli notò che in questi pazienti la perdita totale di una 
funzione era un evento raro. Per esempio, la maggior par- 
te delle persone che in seguito a ictus cerebrale avevano 
perduto la capacità di parlare, riuscivano ancora ad arti- 
colare alcune parole. Pazienti incapaci di dirigere volon- 
tariamente le mani verso punti specifici del proprio cor- 
po, erano però abilissimi nel grattare quegli stessi punti 
quando prudevano. In base a tali osservazioni, Hughlings 
Jackson giunse alla conclusione che molte regioni cere- 
brali contribuiscono a uno stesso comportamento. Nel 
frattempo, in Francia, Paul Broca ebbe modo di esamina- 
re il caso forse più famoso nella storia della neurologia 
(Figura 1,5). Nel 1861 Broca trattò un uomo che aveva 
subito un colpo apoplettico e, in seguito a ciò, era in gra 
do di comprendere il linguaggio ma non di produrlo. In 
accordo con quanto osservato da Hughlings Jackson, co- 
munque, l’uomo riusciva ancora ad articolare qualche 
suono, per esempio «tan». In genere questi pazienti ten- 
dono ad avere un eloquio automatico; se da una parte, 
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‘alla domanda «Chi è lei?» potrebbero rispondere «tan, 
tan, tan,...», dall'altra potrebbero riuscire benissimo a 
contare da uno a dieci. 
| Nel paziente seguito da Broca, la parte di cervello che 
aveva subìto il danno era il lobo frontale sinistro; tale re- 
he è stata poi denominata area di Broca. L'impatto di 
esta scoperta fu enorme. Ci si trovava davanti a un 
in cuì una specifica alterazione del linguaggio aveva 
me causa una specifica lesione. Questo tema fu ripreso 
| neurologo tedesco Karl Wernicke. Nel 1876, ad appe- 
26 anni, Wernicke ebbe modo di osservare un pazien- 
‘che in seguito a ictus era ancora in grado di parlare 
discreta scioltezza, a differenza del paziente esamina- 
Broca, ma ciò che diceva non aveva senso. Inoltre il 
di Wernicke aveva perso la capacità di compren- 
Îl linguaggio, parlato e scritto. Questo soggetto ave- 
Va subito una lesione in una regione più posteriore dell'e- 
Wmisfero sinistro, una zona a livello della quale, e intorno 
alla quale, vengono a reciproco contatto il lobo tempora- 
le e quello parietale. Oggi queste differenze nel tipo di ri- 
Sposte che il cervello dà a una malattia focale sono ben 
mote, si tratta infatti di fenomeni familiari a ogni neuro- 
logo che svolga la propria attività in un grande ospedale. 
Ma poco più di cento anni fa, le scoperte di Broca e di 
Wernicke produssero l'effetto di una bomba. Filosofi, me- 
dici e gli allora primi psicologi iniziarono a concentrare 
l'attenzione su un dato stupefacente: una lesione focale 
Causa un deficit specifico. A quel tempo le reali possibi- 
llità dei ricercatori d’identificare la lesione di un paziente 
erano molto limitate. I medici potevano osservare il pun- 
una ferita, per esempio il foro prodotto nel cranio 
‘una pallottola, ma per determinare il sito della lesione 
dovevano attendere la morte del paziente. Ciò 
voler dire aspettare mesi, o anni, e in genere il 
si rivelava impossibile. Infatti, il medico perdeva 
il paziente dopo la sua dimissione dall'ospedale e 
ion veniva informato quando questi infine moriva, per- 
non ne poteva esaminare il cervello per correlare i 
danni cerebrali con il/i deficit comportamentale/i. Oggi è 
determinare in pochi minuti il sito di una lesio- 
\al cervello grazie alle tecniche di neurovisualizzazio- 


1.6 A sinistra: Il fisiologo 

e anatomista Gustav Theodor Fritsch 
(1838-1907). 

Al centro: il professore di psichiatria 
Eduard Hitzig (1838-1927) 

A destra: illustrazione originale 
della corteccia di cane eseguita 

da Fritsch e Hitzig. 


ne, che effettuano la scansione del cervello in vivo e ne 
producono un'immagine al computer. Vedremo meglio 
queste tecniche man mano avanzeremo con la trattazio- 
ne, nel corso del libro. (A titolo di interessante nota stori- 
ca, ricordiamo che il cervello del famoso paziente di Bro- 
ca è stato conservato. L'applicazione delle tecniche di 
scansione ha di recente rivelato che la lesione era molto 
più estesa di quanto Broca avesse supposto.) 

Come spesso accade, lo studio degli esseri umani porta 
a individuare quesiti su cui poi lavorano gli studiosi che 
utilizzano modelli animali. Subito dopo la scoperta di 
Broca, i fisiologi tedeschi Gustav Fritsch e Eduard Hitzig 
stimolarono elettricamente particolari aree del cervello di 
un cane e osservarono che la stimolazione produceva 
nell’animale specifici movimenti (Figura 1.6). Questa sco- 
perta portò i neuroanatomisti ad analizzare più a fondo 
la corteccia cerebrale e la sua organizzazione cellulare, in 
cerca di prove che potessero suffragare le loro ipotesi sul 
ruolo di certe regioni circoscritte. Poiché svolgevano fun- 
zioni differenti, tali regioni dovevano anche apparire dif- 
ferenti a livello cellulare. 

Sulla scorta di questa logica, i neuroanatomisti tede- 
schi incominciarono ad analizzare il cervello al microsco- 
pio, per osservare i tipi cellulari che ne componevano le 


1.7 Le cinquantadue aree cerebrali distinte da Brodmann in base 
alla struttura e all'organizzazione cellulare. Adattata da Brodmann (1909). 
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diverse regioni. Forse il più famoso tra questi studiosi fu 
Korbinian Brodmann, che analizzò l'organizzazione cel- 
lulare della corteccia e ne caratterizzò cinquantadue re- 
gioni distinte (Figura 1.7). Brodmann si servì di particola- 
ri colorazioni per tessuti, come quella sviluppata da Franz 
Nissl, per evidenziare l’esistenza di tipi cellulari differenti 
in regioni diverse del cervello. Per indicare le differenze 
di organizzazione cellulare nelle varie regioni cerebrali fu 
coniato il termine citoarchitettonica, ovvero architettu- 
ra cellulare. Ben presto questo lavoro vide il contributo di 
molti anatomisti divenuti poi famosi, come Oskar Vogt, 
Vladimir Betz, Theodor Meynert, Constantin von Econo- 
mo, Gerhardt von Bonin e Percival Bailey, alcuni dei 
quali giunsero a proporre suddivisioni della corteccia an- 
cora più fini di quelle individuate da Brodmann. Molti di 
questi ricercatori scoprirono che le varie aree del cervello, 
distinte in base alla loro citoarchitettonica, effettivamen- 
te rappresentano regioni cerebrali distinte dal punto di 
vista funzionale. Per esempio, Brodmann fu il primo a di- 
stinguere tra l’area 17 e l’area 18, distinzione che succes- 
sivi studi funzionali hanno poi dimostrato corretta. La 
caratterizzazione dell’area visiva primaria della corteccia, 
l’area 17, quale regione distinta dall'area circostante, l’a- 
rea 18, è un'ottima dimostrazione della potenza dell’ap- 
proccio fondato sulla citoarchitettonica, come vedremo 
meglio nel Capitolo 3. 

Ma la vera rivoluzione nella comprensione del sistema 
nervoso si stava verificando a Sud, in Italia e in Spagna, 
teatro di un aspro scontro fra due grandi neuroanatomi- 
sti. Stranamente, fu proprio il lavoro dell'uno a sollecita- 
re le grandi intuizioni dell'altro. Camillo Golgi, italiano, 
sviluppò una colorazione che impregnava d'argento i sin- 
goli neuroni (Figura 1.8), permettendone la visualizzazio- 
ne al microscopio. Usando la colorazione di Golgi, lo 
spagnolo Santiago Ramén y Cajal giunse a scoprire che, 
contrariamente a quanto Golgi e altri studiosi credevano, 


ira #4 
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1.8. A sinistra: Camillo Golgi (1843-1926), vincitore ex aequo 

del Premio Nobel nel 1906. A destra: disegni, eseguiti da Golgi, di vari 

tipi di cellule gangliari di gatto e di cane. 


1.9 A sinistra: Santiago Ramon y Cajal (1852-1934), vincitore 
ex aequo del Premio Nobel nel 1906. A destra: disegni, eseguiti da Cajal, 
delle varie vie afferenti alla corteccia dei mammiferi, 


A 


1 .10 Cellula retinica bipolare. 


i neuroni erano unità discrete (Figura 1.9). Golgi aveva 
proposto che l'intero cervello fosse un sincizio, ovvero 
una massa di tessuto i cui elementi costitutivi avevano in 
comune il citoplasma! Cajal approfondì ulteriormente le 
ricerche e fu il primo a scoprire non solo che i neuroni 
erano entità unitarie, ma anche che la trasmissione delle 
informazioni nervose, di natura elettrica, avveniva in 
una sola direzione: dai dendriti verso l’apice terminale 
dell'assone (Figura 1.10). 

Molti brillanti ingegni segnarono queste fasi iniziali 
della dottrina del neurone. Per esempio, Johannes Evan- 
gelista Purkinje - un ceco che si formò nella Praga sog- 
getta al dominio austriaco e che per ottenere un posto di 
docente universitario dovette trasferirsi in Polonia (Figu- 
ra 1.11) - non soltanto fu il primo a descrivere la struttu- 
ra di una cellula nervosa, ma inventò lo stroboscopio, de- 
scrisse molti fenomeni visivi fondamentali e compì una 
miriade di altre importanti scoperte. 

Persino Sigmund Freud partecipò alla grande saga del 
neurone (Figura 1.12). Freud, che da giovane aveva stu 
diato anatomia microscopica con il grande anatomista 
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cellulare 


Assone 


MENTE sinistra: Johannes Evangelista Purkinje fu il primo a descrivere 
luna cellula del sistema nervoso. A destra: una cellula di Purkinje del 
cervelletto. 


11.122. a sinistra: Sigmund Freud (1856-1939). A destra: in base 
al suo lavoro sugli astici, Freud pubblicò questa illustrazione di anastomosi 
Ira fibre nervose, un concetto con cui Cajal era in disaccordo. 


tedesco Ernst Briicke, in seguito condusse ricerche indi- 
‘pendenti sugli astici, descritte in un suo lavoro. In effetti, 
alcuni suoi biografi sostengono che anche Freud fosse 
giunto a concepire il neurone come un'unità fisiologica 
distinta e separata. 

Hermann von Helmholtz, forse uno dei più famosi 
Scienziati di tutti i tempi, diede un importante contribu- 
to anche alle prime ricerche sul sistema nervoso (Figura 


1.13). Egli fu il primo a suggerire che gli invertebrati po- 
tessero essere ottimi modelli dei meccanismi cerebrali dei 
vertebrati. È lo stesso Helmholtz che diede un contributo 
fondamentale in molti campi, quali la fisica, la medicina 
e la psicologia. 

Il fenomeno per cui un famoso scienziato riesce a dare 
un apporto significativo in più campi del sapere può for- 
se appartenere ormai al passato. Non che queste cose 
non accadano anche oggi, ma difficilmente vengono ri- 
conosciute. La scienza odierna è un'impresa enorme e 
ogni sottodisciplina ha le proprie schiere di «buoni» o di 
«cattivi» che, comportandosi da guardiani del campo, 
sono molto restii a lasciare che un estraneo si inserisca 
nelle loro contese. 

Shepherd (1992) ha raccontato l’affascinante storia di 
Camillo Golgi, mettendola a confronto con quella di 
Cajal. Nato non lontano da Milano, Golgi, figlio di un 
medico, ottenne la laurea in medicina all’età di 22 anni 
presso l'Università di Pavia. Pavia era fuori dal grande cir- 
cuito della ricerca che aveva come teatro le principali 
università tedesche, e ciò ebbe effetti negativi sulla carrie- 
ra di Golgi. L'Università di Pavia produsse comunque 
molti scienziati di eccezionale levatura, come il fisico 
Alessandro Volta, Cristoforo Colombo e molti famosi 
biologi. Golgi compare giustamente nel novero di queste 
grandi figure, quale eminente medico e scienziato. 

Benché la sua carriera fosse iniziata sotto brillanti au- 
spici, Golgi fu costretto da difficoltà economiche ad ac- 
cettare un lavoro fuori Pavia, ad Abbiategrasso, dove di- 
ventò il medico primario del Pio Luogo degli Incurabili, 
un ospizio per malati cronici. In tali circostanze era alta- 
mente improbabile che potesse continuare i suoi studi 
scientifici. Eppure Golgi persisté e, lavorando a lume di 
candela nella sua cucina, sviluppò la più famosa colora- 
zione citologica di tutta la storia della scienza. Golgi sco- 
prì che era possibile colorare i neuroni mediante l'argen- 
to, il cosiddetto metodo della reazione nera, come egli 
stesso lo definì. 

La colorazione di Golgi divenne famosa, e con essa lo 
stesso Golgi. Mosso da intenso interesse per le malattie, 
compì molte scoperte importanti nel campo della patolo- 
gia; infine fu richiamato a Pavia in qualità di docente. 
Poiché i suoi scritti restavano poco noti al di fuori del- 


1.13 A sinistra: Hermann Ludwig 
von Helmoltz (1821-1894). 

A destra: l'apparecchio di Helmoltz 
per misurare la velocità della 
conduzione nervosa. 
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Intervista a Mitchell Glickstein, Ph.D. 


Il professor Glickstein è docente di neuroanatomia e neuroscienze presso l'University College di Londra. 


È autore di numerosi scritti sulla storia delle neuroscienze. 


Autori; Lei si è proposto di analizzare molti temi delle neuroscien- 
ze dal punto di vista storico. Quali sono le motivazioni di questo 
suo interesse? 
M.G.: Fondamentalmente due. Una viene dalla mia esperienza for- 
mativa alla University of Chicago, un'istituzione battista in cui un cor- 
po docente di origine ebraica insegnava il cattolicesimo a un corpo 
studentesco sostanzialmente ateo. Non esistevano libri di testo (0 
quasi), soltanto una bibliografia di testi originali. Per quanto riguarda 
la storia, per esempio, leggemmo Lenin e Martov sulla rivoluzione 
russa; per la chimica, leggemmo Lavoisier. Ho sempre pensato che 
coloro che hanno saputo concepire nuove idee siano anche in grado 
di insegnarle meglio di qualunque autore di testi scolastici. La secon- 
da influenza è venuta dalle lezioni tenute da Harry Patton agli stu- 
denti di medicina della University of Washington. Le sue lezioni sui ri- 
flessi furono brillanti: trattò esperimento per esperimento. Dopo le 
sue lezioni era chiaro a ogni studente che il più breve arco riflesso, 
quello del riflesso patellare, coinvolgeva un'unica sinapsi; le prove 
‘che avevano portato a quella conclusione erano state rese con una 
chiarezza straordinaria. Patton sapeva insegnare non soltanto ciò che 
Sî sa, ma, cosa più importante, anche il come si è arrivati a saperlo. 
Autori: Oggi siamo tutti immersi in un mondo fatto di libri, TV, rivi 
ste, conferenze, Da questo insieme di media scaturisce una certa im- 
magine di quelli che sono | temi principali affrontati dalle neuro- 
scienze e di come sono arrivati a esserlo. Ritiene che la ricerca delle 
fonti originali e la ricostruzione dello sviluppo storico delle idee pos- 
sa dar luogo a un’interpretazione diversa da quella oggi nota alla 
delle persone? Se sì, potrebbe darne qualche esempio? 
M.G.: C'è moltissimo da dire a questo riguardo... Tanto per comin- 
ciare, prendiamo l'esperimento di Otto Loewi sul vagusstoff. Al tem- 
po în cui Loewi condusse questo esperimento critica, 
vi era il sospetto che i nervi potessero attivare i muscoli o altri nervi 
attraverso il rilascio di piccole quantità di sostanze chimiche, ma 
non si aveva nessuna prova certa al riguardo. Loewi organizzò un 
esperimento semplice, a casa sua, spinto da un'intuizione avuta nel 
sonno. A quel tempo era noto che il cuore dei vertebrati, dagli anfi- 
bi ai mammiferi, può continuare a battere dopo che è stato preleva- 
to dal corpo dell'animale e posto in un'opportuna soluzione. Benché 
il cuore di tutti questi animali sia dotato di terminazioni nervose, 


l’Italia, ne curò la traduzione e la stampa negli Archivi ita- 
liani di biologia, una pubblicazione in lingua francese. La 
reputazione di Golgi crebbe sempre più e nel 1906 rice- 
vette, insieme a Cajal, il premio Nobel. 

Contemporaneo di Golgi, Cajal era anch'egli il figlio, 
molto esuberante, di un medico. Fu soltanto dopo che il 
suo ambizioso padre iniziò a impartirgli a casa la sua 
istruzione, che Cajal sviluppò un profondo interesse per 
la biologia. Colui che potrebbe essere definito «il padre 
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esso può battere anche dopo che quei nervi sono stati recisi. Il più co- 
spicuo tra i nervi del sistema autonomo, il vago, forma l'innervazione 
del cuore e provoca il rallentamento del battito cardiaco. Se il nervo 
vago viene stimolato elettricamente, il battito cardiaco diminuisce di 
frequenza e di forza. Tutti questi fatti erano ben noti al tempo di 
Loewi. Ciò che non si sapeva era in che modo il vago svolgesse queste 
azioni. Loewi stimolò un preparato cuore-nervo di anfibio con una sca- 
rica elettrica ad alta frequenza, provocando il rallentamento del batti- 
to. Egli raccolse il fluido formatosi entro il cuore subito dopo la stimo- 
lazione elettrica, per poi iniettarlo nello stesso 0 in un secondo cuore; 
l'effetto che ottenne fu il medesimo: il rallentamento del battito e la 
diminuzione della pressione. Quando rimosse il liquido in assenza di 
una precedente stimolazione del vago, non si manifestò alcun effetto, 
né su quello né su un secondo cuore. Loewi ne concluse che qualcosa 
doveva essere stato rilasciato in seguito alla stimolazione del nervo 
vago e che quella sostanza chimica era responsabile del rallentamento 
e della minor forza del battito cardiaco. In via prowisoria egli chiamò 
quella sostanza vagusstoff, «materia del vago». Qualche anno più tar- 
di Loewi e altri dimostrarono che quella sostanza consisteva nel neuro- 
trasmettitore acetilcolina. In principio Loewi ritenne che il vagusstoff 
cioè l'acetilcolina, fosse una sostanza specifica di questo nervo. Ma Sir 
Henry Dale, Walter Feldberg (un allievo di Loewi) e Marthe Vogt (la fi- 


Vediamo ora un caso di autosservazione. Wollaston (1824) de- 
scrisse una propria forma transitoria di emianopsia (perdita di metà 
del campo visivo di ciascun occhio) e una forma permanente in due 
suoi conoscenti, quando ancora tale concetto non esisteva; la sua de- 
scrizione fu pubblicata sul Boston Medical and Surgical Intelligencer a 
livello di semplice curiosità (subito dopo veniva riportato il caso di un 
ragazzo di Filadelfia, che aveva visto invertirsi, da sopra a sotto, la 
fiamma di una candela!). Wollaston era un classico genio inglese del- 
l'Ottocento, attivo in un periodo in cui un uomo di scienza poteva 
dare un contributo importante a più campi del sapere. Wollaston ave- 
va inventato uno speciale prisma per lavori di ottica, e una tecnica per 
tirare i sottilissimi fili metallici da usare negli strumenti di precisione. 
Prima dell'invenzione di Wollaston, si usavano a questo scopo crini di 
cavallo. Wollaston fece la più semplice delle autosservazioni: notò che 


delle moderne neuroscienze» emerse da un'infanzia mol- 
to complessa. Per riconoscimento generale, Cajal fu il 
primo a proporre la dottrina del neurone nella sua piena 
formulazione. 

Come si è già detto, l'ironia di questa storia sta nel fat- 
to che molte delle scoperte di Cajal derivarono dall’impie- 
go della colorazione di Golgi. Cajal venne a conoscenza di 
questa colorazione per la prima volta a Madrid, in casa di 
un collega, Don Luis Simarro, che aveva appreso l’uso di 


C 
Am 


tecnica a Parigi durante un congresso medico. A 

Cajal in seguito riferì, fu lì, nel laboratorio dome- 

di Simarro - non dissimile da quello in cui Golgi ave- 

N to il suo metodo di colorazione - che vide per 

volta «le famose sezioni di cervello impregnate 

odo all’argento del grande professore pavese». 

i reazione di Cajal alla vista di quei preparati mantie- 

ncora intatto tutto il suo fascino (secondo la tradu- 
fornita da Sherrington, 1935): 
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«Sottili forme nere filamentose si stagliavano su uno sfondo 
trasparente, alcune allungate e lisce, altre spesse e spinose, tut- 
te punteggiate di piccole macchie dense, stellate o fusiformi. Il 
tutto aveva la nettezza di un disegno a china su carta traspa- 
rente giapponese. E pensare che quello era lo stesso tessuto 
che, trattato con una colorazione al carminio o all’ematossili- 
na, lascia alle prese con un groviglio intricato in cui l'occhio 
può restare fisso a brancolare per sempre nel vano tentativo di 
districare quell’ammasso confuso, e finendo per perdersi in fo- 
schi dubbi. Qui, invece, tutto era chiaro e semplice come in un 
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PIETRE MI 


Interludio 


Nello scrivere libri di testo, gli autori tratteggiano con ampie pennel- 
late quelle che per lungo tempo sono state le pietre miliari del no- 
stro pensiero. Sarebbe comunque una follia non richiamare l'atten- 
zione del lettore sul quadro complesso e affascinante che scaturisce 
dall'intreccio di fattori culturali, intellettuali e personali. | problemi 
che tormentarono i primi scienziati della storia restano gli stessi, 
inalterati, anche oggi. Temi come la paternità delle idee, l'ego, il 
trovare finanziamenti e la propria credibilità sono tutti fattori che 
fanno parte integrante del tessuto della vita intellettuale. Come gli 
adolescenti non riescono neppure a immaginare che i genitori ab- 
biano avuto i loro stessi interessi e desideri, così i nuovi adepti di 
una scienza pensano di trovarsi di fronte a temi nuovi, mai apparsi 
prima nella storia umana. Gordon Shepherd (1992) nel suo awvin- 
cente saggio Foundations of Neuron Doctrine ha descritto minuzio- 
samente tutte le forze a cui erano esposte le figure di cui stiamo 
parlando in questo breve excursus storico. 

Nel suo libro Shepherd nota come l'esplosione di ricerche sul si- 
stema nervoso sia incominciata nel XVIII secolo, parte integrante 
della frenetica attività che ha accompagnato la nascita della scienza 


A Aginistra: Anton von Leeuwenhoek. A destra: uno dei microscopi 
originali usati da Leeuwenhoek, formati da due piastre di ottone che 
sostenevano le lenti. 
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B Ritratto di René Descartes, opera di Frans Hals. 


moderna. Qualche esempio: Robert Fulton inventò la macchina a 
vapore nel 1807 e Hans Christian Orsted scoprì l'elettromagneti- 
smo. Più direttamente coinvolto con gli argomenti che ci interessa- 
no, Leopoldo Nobili, un fisico italiano, inventò un precursore del 
galvanometro, cioè un apparecchio che gettava le basi per lo studio 
delle correnti elettriche nei tessuti viventi. Molti anni prima, nel 
1674, l'olandese Anton von Leeuwenhoek (Figura A) si era servito 
di un microscopio primitivo per studiare un tessuto animale. Una 
delle sue prime osservazioni fu che la sezione trasversale di un ner- 
vo di mucca presentava quelli che egli definì «vasi molto piccoli». 
Questa osservazione era in accordo con l'idea di René Descartes 
(Cartesio; Figura 8) che i nervi contenessero fluidi, o «spiriti», e che 
questi spiriti fossero responsabili del flusso di informazioni sensoriali 
@ motorie attraverso il corpo. Per compiere un altro passo avanti, 
questo lavoro rivoluzionario doveva superare i problemi posti dai 
primi microscopi, tra i quali quello della qualità del vetro usato per 
costruire le lenti non era certo il meno importante. Le aberrazioni 
cromatiche ne rendevano infatti inutile l'uso agli ingrandimenti più 
forti; solo quando i costruttori di lenti riuscirono a risolvere questo 
problema, l'anatomia microscopica poté guadagnare la sua posizio- 
ne centrale nella storia della biologia. 


diagramma. Uno sguardo era sufficiente. Sbalordito, non riu- 
scivo a staccare l'occhio dal microscopio.» 


Tuttavia molti anni più tardi a Stoccolma, in occasione 
della cerimonia per l'assegnazione dei premi Nobel, av- 
venne un episodio spiacevole. Golgi si rivelò un incredibi- 
le egoista, irrigidito sulle proprie posizioni, poco disposto 
a riconoscere a Cajal il merito delle sue scoperte, che a 
quel punto avevano già portato a una dottrina del neuro- 
ne ben consolidata. Entrambi usavano la stessa colorazio- 
ne e gli stessi microscopi, ed entrambi studiavano lo stes» 
so tessuto, Eppure uno aveva visto la risposta giusta, l’al- 


tro no. Golgi continuava a vedere il suo amato sincizio di 
neuroni come un'entità unica, mentre Cajal vedeva in 
ogni neurone quell’unità indipendente che si era rivelato. 


Il XX secolo 


Alcuni scienziati si dispiacciono nell’udire che i risultati 
di queste prime ricerche di Cajal e di altri furono fonte di 
confusione per gli scienziati della prima metà del secolo 
XX, Tutto quel lavoro sembrava infatti indicare con chia 
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Tezza, soprattutto valutato a posteriori, l’importanza dei 
singoli neuroni. Sapere come funziona il sistema nervoso 
Significa sapere come interagiscono e come si comporta- 
no i singoli neuroni, esattamente come la conoscenza 
delle proteine implica sapere come sono organizzati i 
loro costituenti amminoacidici. Non c’era bisogno di 
Chiamare in causa concetti vaghi come quelli di processi 
sinciziali, reti nervose e processi olistici. Il sistema nervo- 
so non è un grande ammasso indistinto, bensì è compo- 
Sto di unità discrete. Se riusciamo a chiarire come tali 
unità funzionano e a descrivere le leggi e i principi delle 
loro interazioni, allora diventa possibile affrontare, e infi- 
ne risolvere, il problema di come il funzionamento del 
cervello dia origine alla mente. 

Ecco in breve la situazione, in linea teorica: conoscen- 
do tutti gli elementi di un sistema, possiamo capire come 
esso funziona. Ma il cervello umano è composto da mi- 


"liardi di neuroni e sarebbe assurdo pensare che, per capi- 


fe come funziona, sia necessario conoscere il funziona- 
mento di ciascun elemento. Tanto per fare un esempio, è 
Stato un lavoro immane chiarire l’attività ritmica prodot- 
Ita dal ganglio somatogastrico dell'aragosta, formato da 
‘appena otto neuroni. 1 migliori risultati sono venuti da 
ticerche condotte a livelli diversi di organizzazione, la 
Strategia fondamentale delle neuroscienze cognitive. Sa- 
pendo qual è il comportamento finale prodotto, non ab- 
blamo bisogno di conoscere tutte le possibili interazioni 
tra gli elementi ai livelli sottostanti. In questo modo un 
problema viene circoscritto e diventa risolvibile. Ma il 
quesito dominante all’inizio del XX secolo non era que- 
sto. Per quanto il noto fisiologo inglese Sir Charles Sher- 
fington indagasse intensamente il comportamento del 
n inteso come singola unità e arrivasse anche a co- 
il termine sinapsi per descrivere la giunzione tra due 

|, gli scienziati che lavoravano su temi più «vasti» 

con il cervello e il comportamento restavano 

ite convinti di avere a che fare con processi 

i. Ci volle molto tempo perché le nuove idee si af- 

, date anche le discordanze di visione che divi- 

devano le più eminenti figure di questa scienza ai su 
inizi. Va detto, inoltre, che molte di quelle idee iniziali 
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erano perfettamente plausibili e in accordo con il livello 
delle conoscenze del tempo. 

Prendiamo, per esempio, le idee di studiosi contempo- 
ranei di Broca, come Pierre Marie. Mentre Broca sostene- 
va l’importanza della localizzazione delle funzioni, Marie 
dimostrava la variabilità delle localizzazioni corticali, ri- 
portando dati da cui risultava che, a fronte di lesioni lo- 
calizzate nella terza circonvoluzione frontale dell'emisfe- 
ro sinistro, cioè l'area di Broca, solo in metà dei pazienti 
si osservavano deficit del linguaggio. Marie notava, inol- 
tre, che vari pazienti con lesioni in sedi diverse da que- 
st'area manifestavano un'afasia molto simile a quella de- 
scritta da Broca. Marie era al tempo stesso nel giusto e in 
errore. È vero che esiste una grande variabilità individua- 
le nel cervello umano, ma esaminando la struttura sotto- 
stante avrebbe scoperto che l'area critica si era semplice- 
mente spostata da una posizione a un’altra nel corso del- 
lo sviluppo. Quindi le osservazioni riferite da Marie in 
realtà non mettevano affatto in discussione il concetto di 
localizzazione. 

Ancora oggi alcuni studiosi si rifiutano di accettare 
che il funzionamento dei singoli neuroni, o di piccole 
aree cerebrali, sia in grado di spiegare il funzionamento 
dell'intero cervello. Questa visione è forte oggi quanto lo 
era all'inizio del XX secolo. Qualunque esperto in questa 
materia ha un proprio esempio favorito delle contraddi- 
zioni apparentemente profonde di questa logica. Ai tem- 
pi di Broca, un professore tedesco di fisiologia di nome 
Friedrich Goltz portava in giro, in occasione di congressi 
scientifici (Figura 1.14), il cane a cui aveva rimosso chi- 
rurgicamente gran parte della corteccia cerebrale. Benché 
si potessero rilevare alcuni deficit, nel complesso l'anima- 
le non presentava disfunzioni. Si scoprì poi che la lesione 
era meno estesa di quanto si era presunto, ma il fatto è 
abbastanza comune. Nel caso di soggetti umani con le- 
sioni al cervello, non è raro restare stupiti davanti alla 
mancanza di sintomi di un paziente che, a quanto evi- 
denziano le scansioni, dovrebbe avere una lesione cere- 
brale molto estesa. 

Un progresso importante comunque è avvenuto. All’i- 
nizio del XX secolo praticamente tutti gli studiosi di que- 


1.14. A sinistra: Friedrich Leopold 
Goltz (1834+1902). 

Al centro: il cane che Goltz mostrò 

al Congresso Medico Internazionale 
del 1881. A destra: il cervello del 
cane dal quale Goltz aveva asportato 
parte della corteccia. 
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sto campo erano disposti a riconoscere un certo grado di 
localizzazione funzionale nella corteccia cerebrale. Persi- 
no Goltz notò nei suoi animali differenze sostanziali 
dopo aver loro asportato il lobo occipitale o invece la 
corteccia motoria. A quel punto i critici cominciarono a 
sostenere l'impossibilità di localizzare «le funzioni corti- 
cali superiori», come il pensiero e la memoria, una va- 
riante della versione originale della teoria sull’assenza di 
localizzazione funzionale nel cervello. Questa riserva an- 
dava ad aggiungersi al concetto formulato originariamen- 
te da Hughlings Jackson, e cioè che occorre distinguere 
tra evidenze della localizzazione di sintomi e concetto 
della localizzazione di funzioni. Con ciò Hughlings Jack- 
son intendeva dire che, posto che una lesione cerebrale 
produca un sintomo particolare, da ciò non consegue 
che l'area danneggiata sia specializzata soltanto in quella 
funzione. La lesione potrebbe influire anche su altre 
strutture cerebrali, poiché potrebbe avere danneggiato 
neuroni connessi con altre regioni. La distinzione propo- 
sta da Hughlings Jackson era anche un primo avviso del 
fatto che i comportamenti consistono in costellazioni di 
attività indipendenti, cioè non sono entità unitarie. Que- 
sta distinzione, come vedremo, è cruciale quando si ana- 
lizzano i dati raccolti con le moderne tecniche di visua- 
lizzazione. 

Stanley Finger (1994), nel suo libro Origins of Neuro- 
science, fornisce un resoconto storico degli eventi che 
hanno segnato lo sviluppo di questa problematica fonda- 
mentale, e riporta alcune illuminanti citazioni di antilo- 
calizzazionisti. All’inizio del secolo scorso si formò un va- 
sto movimento a favore della dottrina della Gestalt, una 
scuola di psicologia fondata sull'idea che l’intero sia di- 
verso dalla somma delle sue parti. Uno degli esponenti di 
questo movimento, il grande biologo francese Claude 
Bernard, scrisse nel 1855: 


«Se si disseziona il corpo, l'avere isolato tutte le sue parti in 
modo da poterne studiare la struttura, la forma e le connessio- 
ni non equivale comunque a ciò che avviene nell'organismo 
vivo, dove tutte le parti cooperano insieme a uno scopo comu- 
ne. Un organo non può vivere da solo. E spesso si potrebbe 
dire che non esiste neppure dal punto di vista anatomico, dato 
che i suoi confini sono a volte puramente arbitrari. Ciò che 
vive, ciò che esiste, è l’intero; se sì studiano separatamente le 
parti di un qualunque meccanismo, non si riesce poi a com- 
prendere come funzionano. Analogamente, a livello anatomi- 
co, possiamo smontare un organismo in tutte le parti che lo 
compongono, ma non potremo mal afferrare l’intero. L'intero 
è visibile soltanto quando tutti gli organi sono in attività.» 


Questa concezione ha poi motivato gran parte del la- 
voro di due neurologi, Constantin von Monakow e Sir 
Henry Head (Figura 1.15). A Monakow viene attribuita la 
paternità del concetto di diaschisi, cioè l'idea che un 
danno in una parte del cervello sia in grado di generare 
problemi anche a un’altra parte, un fatto osservato più e 
più volte. Anche Head, che lavorava a Londra, vedeva il 
cervello come un sistema dinamico, interconnesso e mu- 


tevole. Head riteneva che, nel caso di una lesione, il com- 
portamento risultante fosse il prodotto del malfunziona- 
mento dell’intero sistema. Cioè egli vedeva il cervello 
danneggiato come un nuovo sistema, e non come il vec- 
chio sistema con una parte mancante. Per citare le parole 
di Head: «Per quanto riguarda la perdita di funzionalità 0 
le manifestazioni negative, questa risposta non rivela gli 
elementi di cui era composta la forma originale del com- 
portamento... È una nuova condizione, la conseguenza di 
nuovi riaggiustamenti dell'organismo, preso nella sua in- 
terezza, ai fattori che sono attivi al particolare livello fun- 
zionale turbato dalla lesione locale.» 

Anche se questi grandi scienziati hanno perduto la 
loro battaglia culturale, tuttavia le argomentazioni da essì 
sviluppate sono di estrema rilevanza. I punti sollevati dal 
fautori dell'approccio olistico, e le ragioni che hanno ad- 
dotto a sostegno dei loro argomenti, restano più che mai 
validi. Con il lavoro di Karl Lashley, il grande psicologo 
sperimentale, l’importanza dei singoli neuroni e della lo- 
calizzazione funzionale fu messa in dubbio. Gli studi e gli 
scritti di Lashley erano fondati su un forte impianto teo- 
rico, suffragato dai suoi dati sperimentali. Il punto soste- 
nuto da Lashley era che singole lesioni, prodotte nelle 
varie parti del cervello, non sembravano creare problemi 


The charm of neurology, above all other branches of practical 
medicine, lies in the way it forces us into daily contact with prin- 
ciples. A knowledge of the structure and functions of the nervous 
system is necessary to explain the simplest phenomena of disea- 
se, and this can be only attained by thinking scientifically. 


Sir Henry Heap, Some Principles of Neurology, 1918. 


Il fascino della neurologia risiede nel fatto che, più di tutte le al- 
tre branche della medicina clinica, essa ci costringe quotidiana» 
mente a ragionare in termini di principi generali. Per spiegare } 
più semplici fenomeni patologici occorre conoscere la struttura è 
le funzioni del sistema nervoso, e ciò è possibile solo ragionando 
in termini scientifici. 


Si Henky Heap, Some Principles of Neurology, 1918. 


1.15. inalto: Sir Henry Head e W.H.R. Rivers al St. John's College 

di Cambridge, 1903. Head si recise una ramificazione del nervo radiale 
e affrontò vari esperimenti sulla conseguente perdita sensoriale, eseguiti 
da Rivers. In basso: citazione di Sir Henry Head. 


1 Breve storia delle neuroscienze cognitive 13 


l'apprendimento o all'esecuzione di un compito. Nei 
‘esperimenti Lashley usò come animale di elezione il 
e come compito l’attraversamento di un labirinto. 
successive hanno dimostrato che le conclusioni 
‘giunse Lashley avevano dei punti deboli. Per esem- 
compiti da eseguire in un labirinto coinvolgono un 
talmente alto di diverse modalità di apprendi- 
le quali a loro volta coinvolgono una parte tal- 
estesa del cervello, da far sì che nessuna lesione 
‘possa causare un deficit di apprendimento. Se un 
ha appreso a muoversi in un labirinto servendosi 
le informazioni propriocettive e visive, una lesione al 
na visivo o a quello propriocettivo potrebbe non es- 
f te a produrre un deficit, in quanto l’altra 
sensoriale potrebbe compensarla. Secondo que- 
dovrebbe manifestarsi un deficit quando le le- 
molto grandi e tali da coinvolgere tutti i tipi 
; appunto quello che Lashley trovò. 
della scuola olistica mantiene ancora una 
ma il pendolo incominciò gradualmente a 
all'indietro, verso la teoria localizzazionista, non 
le ricerche di neurofisiologia cominciarono a 
în luce certe regolarità nell’organizzazione della 
‘cerebrale. A partire dagli anni "30 del Novecen- 
nton Woolsey, Philip Bard e altri scienziati inizia- 
scoprire nel cervello «mappe» sensoriali e moto- 
i ben presto divenne chiaro che a ciascuna mo- 
| sensoriale corrispondeva più di una mappa. Negli 
70 e '80 si scoprì che per ogni modalità sensoriale 
mo molteplici mappe, e che il picco della comples- 
in tal senso è rappresentato dal sistema visivo dei pri- 
. Fino a oggi sono state scoperte nel cervello dei pri- 
ù di trenta mappe dell'informazione visiva. Anco- 
stupefacente è stata la scoperta che aree cerebrali 
nente localizzate, come l’area temporale media, 
o altamente specializzate nell'elaborazione dell’infor- 
one visiva relativa al movimento. In breve, le neuro- 
stanno sempre più rivelando la straordinaria 
tà e specializzazione della corteccia cerebrale. 
en Kosslyn, uno dei padri fondatori delle neuro- 
cognitive, ha così sintetizzato con grande preci- 
Îl conflitto tra localizzazionismo e olismo (Kosslyn 
dersen, 1992): 


del primi localizzazionisti stava nel tentativo di map- 
‘comportamenti e percezioni in singole aree della corteccia 
rale. Qualsiasi percezione o comportamento specifico è il 
tto di molte aree, localizzate in varie parti del cervello. 
Quindi, la chiave per dirimere la questione sta nel comprende- 
che funzioni complesse come la percezione, la memoria, il 

g 0 e il movimento sono il risultato di una miriade 
sottostanti, ognuno dei quali è sostenuto da una di- 
area cerebrale. Anche le diverse capacità possono tipica- 
ente trovare attuazione con molte modalità differenti, le 
implicano differenti combinazioni di processi... Ogni ca- 

cità complessa, quindi, non è il prodotto di una singola par- 
del cervello; in questo senso, i sostenitori dell’olismo aveva- 


no dunque ragione. I vari tipi di funzioni postulati dai frenolo- 
gi non sono localizzati in una singola regione del cervello. Ma i 
processi semplici, reclutati per dare attuazione alle varie capa- 
cità, sono localizzati; in questo senso i sostenitori del localizza- 
zionismo avevano ragione.» 


La storia della psicologia 


Mentre nel campo della medicina pochi pionieri stavano 
per la prima volta studiando il funzionamento del cervel- 
lo, nel campo della psicologia si iniziava a dichiarare di 
poter misurare il comportamento e studiare la mente. 
Fino alla nascita della psicologia come scienza sperimen- 
tale, il territorio della mente era stato appannaggio dei fi- 
losofi, che si interrogavano sulla natura della conoscenza 
e sul modo in cui gli esseri umani arrivano a conoscere le 
cose. In campo filosofico, a questo riguardo si erano af- 
fermate due posizioni: l'empirismo e il razionalismo. Il 
razionalismo, frutto del periodo storico dell'Illuminismo, 
prese il posto della religione e divenne tra gli intellettuali 
e gli scienziati l'unico approccio culturale con cui consi- 
derare il mondo. Attraverso il corretto ragionamento, i 
razionalisti determinavano le vere credenze, mentre ri- 
gettavano le credenze che, per quanto comode, erano 
però indifendibili o persino superstiziose. 

Benché il razionalismo venga spesso equiparato al ra- 
gionamento logico, in realtà è qualcosa di diverso. Il ra- 
zionalismo prende in considerazione anche temi, come 
il significato della vita, che il pensiero logico trascura 
completamente. La logica si fonda semplicemente sul ra- 
gionamento induttivo, il calcolo statistico, le probabilità 
e altri elementi di questo tipo. La logica non tiene in al- 
cun conto gli stati mentali di una persona, come la feli- 
cità, l'interesse personale o il benessere comune. Poiché 
ogni persona attribuisce a tali fattori un peso diverso, ne 
consegue che una decisione razionale è qualcosa di più 
problematico di una decisione fondata semplicemente 
sulla logica. Il razionalismo è perciò un'attività mentale 
complessa. 

L'empirismo è invece la corrente di pensiero secondo 
la quale ogni conoscenza deriva dall'esperienza sensoria- 
le. L'esperienza sensoriale diretta produce idee e concetti 
semplici. Quando queste idee semplici interagiscono fra 
loro e si associano, nel sistema delle conoscenze di un in- 
dividuo hanno origine idee e concetti complessi. I filosofi 
inglesi - da Thomas Hobbes nel XVII secolo fino a John 
Stuart Mill nel XIX, passando attraverso John Locke e Da- 
vid Hume - diedero tutti grande rilievo al ruolo dell’espe- 
rienza. Non è quindi una sorpresa che una delle scuole 
più importanti della psicologia sperimentale si sia svilup- 
pata proprio intorno al concetto di associazionismo. 

Uno dei primi sostenitori della teoria dell’associazioni- 
smo fu Hermann Ebbinghaus. Sul finire dell'Ottocento, 
Ebbinghaus affermò che processi complessi come la me- 
moria erano suscettibili di essere analizzati e misurati. 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Grandi figure femminili nella storia delle neuroscienze 


Come è accaduto nella maggioranza delle discipline scientifiche, 
fino a non molto tempo fa erano ben poche le donne che avevano 
ricevuto il riconoscimento formale dell'importante contributo da loro 
dato allo sviluppo delle neuroscienze. Benché sia fin troppo facile 
concludere che ciò dipende da una mancanza di partecipazione del- 
le donne, è vero invece, e fin troppo spesso, che le donne hanno 
dato un contributo importante, senza che il loro lavoro ricevesse il 
giusto riconoscimento. Prendiamo per esempio il caso dei microelet- 
trodi. Il microelettrodo è uno strumento importante negli studi di 
elettrofisiologia: è usato per inviare una stimolazione elettrica o chi- 
mica a una cellula e per registrare l'attività elettrica all'intero di 
singole cellule nervose o muscolari. Negli anni ‘50 Ralph Gerard vin- 
se un Premio Nobel perché, a quanto si asseriva nella motivazione 
del premio, tra i suoi molti meriti vi era quello di aver scoperto il mi- 
croelettrodo. Ma a questa scoperta avevano contribuito in misura si- 
gnificativa almeno due donne, che tuttavia non hanno ricevuto per 
questo alcun riconoscimento formale. 

Nel 1902 Ida Hyde (1854-1945) fu la prima donna a essere am- 
messa all'American Physiological Society e fino al 1914 rimase l'uni- 
ca donna iscritta. La Hyde fu anche la prima donna a ottenere un 
dottorato in fisiologia da un'università tedesca (l'Università di Hei- 
delberg) e a svolgere ricerche presso la Harvard Medical School. Fu 
la Hyde a inventare il primo microelettrodo per misurazioni intracet- 
lulari negli organismi inferiori, combinando strumenti che erano sta- 
ti utilizzati da F.H. Pratt (1917) e M.A. Barber (1912). La Hyde co- 
struì un elettrodo con diametro piccolissimo (all'incirca 3 micron), 
pieno di soluzione salina, e lo collegò a una colonnina di mercurio, 
Il cui livello poteva essere modificato introducendo correnti elettri- 
che di intensità diversa, positive 0 negative. A sua volta il mercurio 
poteva spingere la soluzione salina verso l'apice del capillare o in di- 
rezione opposta e, attraverso la soluzione, trasmettere impulsi elet- 


Nell'asserire ciò, egli seguiva le orme dei grandi maestri 
della psicofisica, Gustav Fechner ed E.H. Weber, impe- 
gnati a chiarire per mezzo di misure rigorose e riproduci- 
bili la relazione fra le proprietà di particolari stimoli fisi- 
ci, quali la luce e il suono, e le esperienze psicologiche 
dell'osservatore. Ebbinghaus fu uno dei primi a capire 
che anche processi mentali più profondi, come la memo- 
ria, potevano comunque essere misurati (Capitolo 8). 
Ancora più forti furono le ripercussioni di una mono- 
grafia scritta da Edward Thorndike (Figura 1.16) e pubbli- 
cata nel 1911, Animal Intelligence: An Experimental Study of 
the Associative Processes in Animals [L'intelligenza anima- 
le: Uno studio sperimentale dei processi associativi negli 
animali). In questo lavoro Thorndike spiegava la sua leg- 
gè dell'effetto, il primo principio generale riguardante la 
natura delle associazioni, principio che, per molti versi, 
era piuttosto semplice. Thorndike osservò che una rispo- 
sta seguita da una ricompensa restava impressa nell’orga- 
nismo che la produceva, trasformandosi in una risposta 


trici alla cellula. Nel 1921, grazie a questo metodo la Hyde fornì la pri- 
ma dimostrazione del fatto che l'appena scoperto principio del «tutto- 
o-niente» per la contrazione non era universale, cioè non valeva per 
tutte le cellule contrattili. Questo microelettrodo andò poi perduto du- 
rante la guerra mondiale e dovette essere reinventato. 

Il primo lavoro scientifico che documentava l’uso di un micro- 
elettrodo, per registrare i potenziali di riposo nella membrana di cellule 
muscolari d'anfibio, fu pubblicato nel 1942 ed era opera di Judith 
Graham Pool (1917-1975), G.R. Carlson e Ralph Gerard. Anche in que- 
sto caso l'elettrodo consisteva in un finissimo capillare (2-3 micron di 
diametro), prolungato a un'estremità e riempito di una soluzione salina 
isotonica di cloruro di potassio, che consentiva a Pool e Gerard di regi- 
strare i potenziali di riposo e i potenziali d'azione evocati mediante l'e- 
lettrodo. Sebbene il merito di questa invenzione sia stato totalmente at- 
tribuito al solo Gerard, il quale diminuì il diametro del capillare portan- 
dolo a 0,25 micron, sembra che il contributo della Pool sia stato come 
minimo determinante e che, a quanto lei stessa affermava, lo avesse in- 
ventato lei, senza che questa sua scoperta le venisse riconosciuta. 

Oltre a vedere misconosciuto il proprio lavoro, spesso le donne 
sono state messe in ombra dal lavoro simile svolto da uomini loro con 
temporanei, come dimostrano gli studi sull'attività delle singole cellule 
nervose. Benché i testi di neuroscienze riportino per lo più le ricerche 
svolte da Hodgkin e Huxley sull'assone gigante del calamaro, un con- 
tributo importante, ma molto meno riconosciuto, allo studio dei singoli 
neuroni è stato dato da una ricercatrice, Angelique Arvanitaki. 

Negli anni ‘40 i neurobiologi sapevano già applicare microelettrodi 
a cellule elettricamente attive e volevano indagare le proprietà dei ner- 
vi studiando singole cellule nervose. Mentre nei vertebrati i nervi sono 
piccoli e collocati entro il cervello e il sistema nervoso, ciò non è vero 
per le grandi cellule nervose di alcuni invertebrati. Angelique Arvani- 
taki (1939) sviluppò i preparati gangliari, di grandi fibre nervose facik 
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come scoprì anche che, in soluzioni a bassa concentra 
sse in- 
donne ezza finché, di tanto in tanto, il nervo non produ- 
0 com di potenziali d'azione. Arvanitaki fu la prima 
cellule attività ritrnica spontanea, cidlicamente ricor- 
cerche proprietà intrinseca del singolo nervo, senza 
n con- dovesse intervenire un intero circuito neurale a 
singoli ki trovò inoltre che quando due 0 più nervi de- 
‘all'altro, l'attività di un nervo può sincronizzarsi 
ttrodi no. Nel 1963 Hodgkin e Huxley vinsero il Premio No- 
ei ner bgia e la medicina per il lavoro svolto sulle basi ioniche 
i sono ASTI pagg 
è vero. o loro grandi meriti per queste ricerche, mentre 
vani 0 dato a questo campo d'indagine dalla Arvani- 


0 in ombra. 


Se non veniva ricompensata, la risposta finiva 
La ricompensa costituiva quindi un mec- 
o responsabile dello stabilirsi di una risposta più 
tiva. Questo concetto richiama alla mente quello 
ne naturale formulato da Darwin, e in effetti 


ike fu profondamente influenzato dalle idee 


Ma il padre della teoria associazionista fece un po' di 
isione fra | termini. Quello di associazionismo è un 
etto che ben poco si accorda con innatismo (ovvero, 
‘che nell'organismo siano presenti fin dalla nascita 
forme di conoscenza). Il concetto di associazioni- 
Si a una visione ampiamente divulgata dallo 
o americano John B. Watson, il quale amava so- 
che avrebbe potuto prendere un bambino qual- 
trasformarlo a suo piacimento in qualunque cosa 
desiderato (Figura 1.17). Secondo Watson, l’ap- 
nento è la chiave di tutto e ognuno è dotato alla 
ita dell'equipaggiamento nervoso che consente il ve- 


A sinistra: Ida Hyde (1854-1945), 
la prima donna iscritta 
all'American Physiological Society, 
1902. A destra: il microelettrodo 
di Ida Hyde (1921). 


è batteria; b, commutatore; c rocchetto di induzione; 
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A partite dalle ricerche sulla memoria svolte negli anni ‘60 da 
Brenda Milner, molte donne in molte aree delle neuroscienze sono ri- 
conosciute come figure di primo piano nel loro campo di ricerca: Pa- 
tricia Goldman-Rakic (neurofisiologia e neuroanatomia della cortec- 
cia frontale), ex presidente della Society for Neuroscience; Margaret 
Livingstone (neurofisiologia visiva); Leslie Ungerleider (visualizzazione 
funzionale della corteccia); Carol Colby (corteccia visiva e parietale); 
Mary Hatten (neurofisiologia cellulare dello sviluppo); Carla Shatz 
(neurofisiologia visiva), ex presidente della Society for Neuroscience; 
Christine Nussellin-Volhard molecolare); forse la più 
nota, e certo quella che ha ottenuto i maggiori riconoscimenti, è Rita 
Levi-Montalcini, la neurobiologa che nel 1986 ha vinto ex aequo il 
Premio Nobel per la medicina, per la scoperta del fattore di crescita 
nervosa. Benché tra gli studiosi di neuroscienze la rappresentanza del 
sesso maschile sia ancora più numerosa di quella femminile, la dispa- 
rità va rapidamente scomparendo, come dimostra il numero delle 
studentesse iscritte ai corsi di laurea attinenti a questa materia. 


rificarsi dell'apprendimento. Quest’idea pervase in pro- 
fondità tutta la psicologia americana e, innamorati di 
essa, i dipartimenti di psicologia di tutte le più importan- 
ti università americane erano retti da persone che aderi- 
vano a tale visione. 

Questa confusione continuò a protrarsi nella psicolo- 
gia comportamentista, nonostante fosse chiaro - fin dai 
tempi di Cartesio, Leibniz, Kant e altri pensatori — che la 
complessità è parte integrante dell'organismo. Le infor- 
mazioni sensoriali sono semplicemente dati, ai quali si 
applica una struttura mentale preesistente. Questa idea, 
oggi predominante nella psicologia moderna, in quell'età 
dell’oro veniva professata senza prestarvi troppa conside- 
razione. Dopo aver preso il sopravvento, gli associazioni- 
sti condussero migliaia e migliaia di esperimenti e con la 
mole stessa del loro lavoro si appropriarono di questo 
tema, come fosse il loro. 

Ma la corazza del comportamentismo incominciò 
a dare segni di cedimento quando gli psicologi della 
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1.17 Aginistra: John 8. Watson 
A destra: John B. Watson 

e il «piccolo Albert» durante 

uno degli esperimenti di Watson 
sulla paura condizionata. 


Gestalt, lavorando sui fenomeni percettivi, iniziarono a 
sostenere che il modo migliore per capire le percezioni 
stava nel metterle in relazione con proprietà emergenti 
degli stimoli. Il moto apparente, per esempio, era una ti- 
pica proprietà emergente degli stimoli fisici, poiché esi- 
steva solo in funzione di proprietà innate del cervello. 
Non era una capacità appresa, Gli psicologi della Gestalt 
svilupparono centinaia di esperimenti per dimostrare 
questo punto. 

La fine del predominio del comportamentismo (o 
behaviorismo), e della psicologia fondata sulla relazione 
stimolo-risposta, arrivò soltanto verso la fine degli anni 
'50. Quasi dalla sera alla mattina, gli psicologi iniziarono 
a ragionare in termini di cognizione e non solo di com- 
portamento. George Miller, che era stato un convinto 
behaviorista, ha riportato quello che egli ha definito «il 
suo personale ricordo» di quell'evento (Figura 1.18). Mil- 
ler colloca negli anni Cinquanta questa rivoluzione del 
pensiero nel campo della psicologia. Nel 1951 scrisse un 
libro che ebbe grande risonanza, intitolato Language and 
Communication, in cui notava «Il vizio di fondo è com- 
portamentista...». Undici anni più tardi scrisse un altro li- 
bro, Psychology: the Science of Mental Life (Psicologia: la 
scienza della vita mentale), in cui già il titolo di per sé ri- 
vela il rifiuto dell'idea che la psicologia debba occuparsi 
solo del comportamento. Per usare le parole di Miller: «Il 


1.18 George A. Miller 


mio risveglio cognitivo deve essere avvenuto negli anni 
Cinquanta». 

Fatte un po' di ricerche, Miller riuscì a individuare la 
data esatta del suo «risveglio cognitivo»: l'11 settembre 
1956, durante il Secondo Simposio sulla Teoria dell’infor- 
mazione che si stava tenendo al MIT, il Massachusetts In- 
stitute of Technology. Quell'anno era stato particolar 
mente ricco di risultati, in varie discipline. Nel campo del- 
l'informatica Allen Newell e Herbert Simon erano riusciti 
a mettere a punto un programma, l'Information Proces 
sing Language I, che simulava la risoluzione di teoremi di 
logica. Il guru dell'informatica John von Neumann aveva 
scritto The Silliman Lectures sull'organizzazione neurale. Al 
Dartmouth College si tenne un famoso convegno sull’in 
telligenza artificiale, al quale parteciparono Marvin Min: 
sky, Claude Shannon (noto come il padre della teoria del- 
l'informazione) e molti altri noti scienziati. 

Grandi eventi si stavano verificando anche nel campo 
della psicologia, dove venivano applicate nuove tecnolo» 
gie, ereditate dalla Seconda guerra mondiale. James Tan: 
ner e John Swets applicarono le tecniche di rilevazione di 
segnali, la teoria dei servomeccanismi e le tecniche infor. 
matiche allo studio della percezione (queste tecniche era» 
no state sviluppate, in gran parte, dal Dipartimento della 
Difesa americano come strumenti per individuare i som- 
mergibili). Inoltre Miller scrisse il suo classico lavoro 
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Number Seven, Plus-or-Minus Two» [Il ma- 
| Numero sette, più o meno due], in cui dimostrava 
era un limite alla quantità di informazioni che po- 
0 essere apprese in un breve periodo di tempo. Inol- 
Bruner, psicologo dello sviluppo, stava lavo- 
o al problema del pensiero. Mentre riteneva 
associazioniste fossero utili, sebbene con 
ti, per spiegare l'apprendimento nei bambini, 
va che il pensiero coinvolgesse processi di li- 
ù alto, sotto forma di rappresentazioni o mappe 
li. Ma forse il contributo più importante fu quello 
e dagli studi di Noam Chomsky (Figura 1.19). 
one preliminare delle sue teorie sulla sintassi 
rve in Three Models of Language. Il lavoro di Chom- 
fasformò lo studio del linguaggio quasi da un giorno 
Il messaggio profondo era che la teoria dell’ap- 
imes ovvero dell'associazionismo, che allora 
\B.F. Skinner il suo più strenuo paladino - non 
i in alcun modo spiegare come viene appreso il lin- 
La complessità del linguaggio faceva intrinseca- 
i del cervello ed era basata su regole e principi 
po del- ascendevano le singole persone e le diverse lingue, 
endo un carattere di universalità. 
che Herbert Simon e Allen Newell pubblicarono la- 
loro tentativi di simulare un processo cognitivo 
linguistico. Si era così creata una nuova forma 
ismo. Da notare che, nello stesso giorno, vi 
fimo tentativo di sottoporre a verifica la teoria 
ologica degli assemblaggi neuronali di Donald 
ndo la quale un qualsiasi gruppo di neuroni è 
do di apprendere una qualsiasi cosa. Recentemente 
dii Hebb sono state riprese e notevolmente ap- 
dagli studiosi di neuroscienze. Mentre questa 
lina nel suo complesso si sta gradualmente spostan- 
Il direzione di riconoscere l’importanza di struttu- 
innate e universali, che governano la vita co- 
Itiva e percettiva, non cessano tuttavia anche gli sforzi 
> della ostrare che le leggi dell’associazione semplice sono 
| som- nsabili dei nostri apprendimenti del mondo fisico 
o. Torneremo su questo argomento nel capitolo 
cato alle interpretazioni in chiave evoluzionistica. 


mo 


me sì è detto, il termine neuroscienze cognitive fu conia- 
iso la fine degli anni '70 in un taxi di New York, 
era ormai evidente la necessità di lanciarsi in 
muova impresa. Le neuroscienze stavano scopren- 
era organizzata la corteccia cerebrale e come 
va in risposta a stimoli semplici; inoltre era- 
grado di descrivere meccanismi specifici, come 
i coinvolti nella percezione visiva. Per esempio, Da- 

bel e Torsten Wiesel, attivi presso la Harvard Uni- 
stavano dimostrando come singoli neuroni della 
Ccia visiva producevano risposte costanti a specifi- 


che forme degli stimoli visivi. Lo studio della mente ave- 
va ormai superato il metodo piuttosto semplice della le- 
sione, che consiste nel valutare gli eventuali disturbi per- 
cettivi o cognitivi derivanti da un certo danno cerebrale. 
Il campo delle neuroscienze stava iniziando a costruire 
propri modelli su come cellule singole possono interagire 
in modo da produrre percetti. La maggioranza degli psi- 
cologi non riconosceva più nel comportamentismo un 
modello utile per spiegare fenomeni cognitivi complessi. 
Scienziati come George Miller abbandonarono quello che 
in precedenza era stato il loro approccio metodologico, 
totalmente comportamentista, per cercare d’individuare 
tutta la gamma delle rappresentazioni relative al linguag- 
gio. Considerato non più un semplice prodotto dell’ap- 
prendimento e dell’associazionismo, il linguaggio comin- 
ciò a essere visto come un costrutto complesso, realizzato 
dall'attività cerebrale. Dopo la svolta segnata dal lavoro 
di Chomsky, divenne chiaro che la grammatica ne costi- 
tuisce un aspetto istintuale, innato, mentre il lessico è 
appreso. 

David Marr, scienziato di straordinario talento attivo 
presso il MIT, fu l'artefice di sviluppi importanti che con- 
tribuirono a superare il solco che ancora divideva i mec- 
canismi cerebrali dalla percezione. Marr, che morì tragi- 
camente ancora giovane, tracciò le linee generali di come 
avrebbero potuto essere le neuroscienze cognitive. Citan- 
do le parole di Kosslyn e Andersen (1992): «All'epoca il 
lavoro di Marr, dotato di un peculiare carattere interdisci- 
plinare, ebbe un'importanza decisiva, in quanto generò 
le prime formulazioni teoriche rigorose delle neuroscien- 
ze cognitive...». 

Marr sostenne che esistono vari livelli di analisi e spie- 
gazione della computazione neurale. Molto tempo fa, i fi- 
losofi della scienza osservarono che uno stesso fenomeno 
può essere analizzato a molteplici livelli. Nel campo della 
psicologia, per esempio, filosofi come Jerry Fodor distin- 
sero tra un livello funzionale e un livello fisico: il livello 
funzionale assegnava agli eventi ruoli e scopi, mentre il 
livello fisico descriveva le caratteristiche chimiche ed 
elettriche di tali eventi. 

Marr spostò un po’ più avanti la linea di confine indi- 
viduata da queste prime analisi. Egli postulò l’esistenza di 
una gerarchia di livelli, fondata sull'idea che il cervello 
effettua delle computazioni. Marr suddivise il livello fun- 
zionale in due livelli, uno relativo al «che cosa» viene 
computato e l'altro al «come» viene eseguita la computa- 
zione (ovvero, il livello degli algoritmi), e dimostrò come 
questi livelli fossero correlati al livello più basso, quello 
dell'implementazione. 

Benché brillante e innovativo, l'approccio di Marr 
peccava di imprecisione. Le idee di Marr furono imme- 
diatamente accolte dai teorici della cognizione, poiché 
egli suggeriva che fosse possibile comprendere il livello 
cognitivo con la sola ragione. Le teorie che pretendevano 
di spiegare abilità mentali come il linguaggio, la memoria 
0 l’attenzione richiedevano un'analisi più approfondita, 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a George A. Miller, Ph.D. 


George A. Miller è professore emerito alla Princeton University ed è uno dei fondatori delle moderne neuroscienze cognitive. 


Autori: Verso la fine degli anni Cinquanta, la psicologia attraversò 
una fase rivoluzionaria di cambiamento. Dopo essere stata per anni 
dominata dal comportamentismo, improvvisamente vide sorgere e 
affermarsi l'interesse per la cognizione. Alcuni dicono che tutto ciò 
accadde nel settembre del 1956. Può dirci qualcosa di più su que- 
sto argomento? 

G.A.M.: Una volta ho individuato come data di nascita più appro- 
priata delle scienze cognitive l'11 settembre del 1956. Quel giorno 
sì tenne un convegno presso il Massachusetts Institute of Techno- 
logy, in cui i più grandi esperti di scienze cognitive — studiosi pro- 
venienti dal campo dell'informatica, della linguistica e della psico- 
logia — si trovarono insieme per la prima volta e iniziarono a capire 
di condividere il medesimo interesse per la mente umana, L’interes- 
se per la cognizione era andato crescendo da almeno un decennio, 
ma quella fu la prima volta in cui ci rendemmo conto che tutti que- 
sti campi del sapere facevano parte di un unico insieme più gran- 
de, prima ancora di sapere con quale nome chiamarlo. 

Autori: Gli studiosi della mente si erano forse trovati davanti a 
una massa di risultati difficilmente spiegabili con i principi del com- 
portamentismo, oppure questo genere di spiegazioni stava sempli- 
cemente venendo a noia? 

G.A.M.: Vi furono molti fenomeni di questo tipo. | linguisti, per 
esempio, trovarono impossibile descrivere la struttura grammatica» 
le di una frase in termini di sequenza lineare di stimoli-risposte ri- 
flesse. Bruner e i suoi collaboratori si imbatterono in chiare prove 
di strategie per la risoluzione dei problemi che non assomigliavano 
per nulla a stimoli, risposte o rinforzi oggettivi; Simon e Newell era- 
no riusciti a mettere a punto un primitivo programma per computer 
che cercava di risolvere i problemi con la stessa procedura seguita 
dalle persone e non alla cieca, per tentativi ed errori. lo non riusci- 
vo a spiegare come le persone riuscissero a «sintonizzarsi» in 


tale da comprendere anche gli algoritmi con cui descrive- 
re come i processi neurofisiologici arrivano a produrre lo 
stato cognitivo. 

Le idee di Marr presentavano vari punti deboli. La di- 
stinzione tra i diversi livelli — cioè tra gli algoritmi e i 
meccanismi d'implementazione degli stessi neuroni — era 
troppo vaga. Nel cervello non esiste un unico tipo di 
neurone ma ne esistono dozzine di tipi diversi, ognuno 
con proprietà differenti, ognuno stimolato da un diverso 
neurotrasmettitore e così via. Qualunque teoria computa- 
zionale deve riflettere Ja reale biologia del sistema nervo- 
so ed essere soggetta ai vincoli delle reali modalità di fun- 
zionamento del cervello, che sono diverse per funzioni 
diverse. 

Ciò non significa che sia impossibile formulare vaste 
generalizzazioni sul funzionamento del sistema nervoso. 
Generalizzazioni di questo tipo esistono e permettono 


modo da discriminare perfettamente entro un insieme di stimoli 
nativi, senza chiamare in causa aspettative soggettive. Qualche 
più ai lc Nes race ai i quest fenomeni Ro 
gnitive Psychology (1967). Ma ricordo che, personalmente, fui m 
colpito da una serie di esperimenti dai quali pareva emergere la pos: 
bilità di rappresentare l'attenzione di un gatto in termini di ris; 

del nervo acustico. ii pre de i Sao gi i 
realtà erano stati manipolati, ma sul momento fu esaltante pensare 
che qualcosa di così soggettivo come l'attenzione potesse essere fi- 
flesso da qualcosa di tanto oggettivo come gli impulsi nervosi. 
corso degli anni Cinquanta divenne sempre più chiaro che il co 
tamento è soltanto l'oggetto di prova, e non d'indagine, della 


logia. 

Autori: È interessante notare che il termine psicologia è stato în gr 
parte abbandonato, anche se la maggioranza degli atenei impo 
continua ad avere un dipartimento di psicologia. E invece si 
molto parlare di scienze cognitive, benché la psicologia sia definita 
«scienza dei processi mentali e del comportamento». C'è una quale 
ragione sociologica perché tutto ciò sia stato da un lato necessario 
dall'altro voluto? 

G.A.M.: La psicologia è stata definita in molti modi. si 
riteneva che comprendesse tre branche, cioè tre filoni indagati 


della motivazione, ma il rifiuto di ammettere una qualsiasi forma 
mentalismo [cioè l'esistenza di eventi mentali) rendeva alquanto d 
ficile fornire per la cognizione spiegazioni plausibili in termini com 
portamentistici. Alcuni psicologi iniziarono a sentire che una psic 
gia priva della cognizione era assurda e così diedero il via a una @ 
trorivoluzione. Ben presto scoprimmo di avere alleati in altre 

ne, soprattutto nei campi della linguistica e dell'intelligenza artifici 


agli scienziati di cercare meccanismi specifici; da ciò h 
avuto origine il fiorente campo di ricerca delle reti neuri 
li. Gli scienziati cercano di costruire modelli del possib 
funzionamento del cervello, e si sforzano di sottoporre il 
funzionamento delle loro reti ai limiti ricavati dai dati 
neurofisiologia e neuroanatomia. 


La fulminea ascesa delle tecniche 
di neurovisualizzazione 


Non si può che restare sconcertati, pensando a quan 
rapida è stata l'ascesa delle tecniche di brain imaging 
neurovisualizzazione, o neuroimmagine). Quando è usd 
ta la prima edizione di questo testo, le tecniche di b 
imaging avevano già fatto il loro ingresso nelle 
scienze cognitive, ma i dati provenivano ancora, nella 
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mid 
della filosofia e delle neuroscienze. Personalmente, 
0 di un peso nell'iniziare a collaborare per la pri- 


i alter ‘persone e nel recepire le loro nuove idee, smet- 
e anno ‘il mio tempo a cercare di spiegare che cosa fosse 
ro Co- comportamentismo. Con l'intensificarsi di questa 
molto di pari passo, il bisogno di dare un nome a 
dar sa intellettuale; di qui la nascita del termine scien- 
tati in le scienze cognitive sono una delle principali forze 


hi Tinta mente. Dalla sperimentazione sono 
ti della mente. Una delle motivazioni alla base 
eigen 
a verifica sperimentale in sistemi biologici, così 
‘Oggi le persone tendono ad affrontare i pro- 
si atteggiamenti, che potremmo chiamare perce- 


Îaî 


È 


in gran ‘percezione da biologo. |l fisico è alla ricerca di 
ortanti Mito i peihcipi generali con ci spiegare processi com: 
| sente. di atteggiamento porta a sperare d'individuare po- 
înita la tivi della mente. Il biologo ha più o meno rinunciato 
qualche. de l'essere vivente come un completo armamenta- 
sario e na specie di coltellino svizzero con tante e diverse 
d Da che parte sì schiera lei in questa diatriba? 
colo si. epr pr suoni Probabilmente il primo 
ine cl 


si 


(pied erpuenizie EER 
lei ora sta lavorando a un dizionario elettronico, 
modello di come può funzionare il lessico nel cer- 

darci qualche informazione a questo riguardo 
ché questi studi potrebbero fornire indicazioni su come 
cabolario nel nostro cervello? 


de maggioranza, da un numero relativamente ri- 
laboratori sparsi qua e là nel mondo. Al momen- 
Va in stampa la presente edizione, le tecniche di 
sono ormai usate in dozzine di centri. 
che oggi negli USA anche i dipartimenti di 
più tradizionali dispongono di un apparecchio 
zzazione a risonanza magnetica (MRI), o 
in programma di acquistarlo. Come è successo 
to questo? In che modo lo studio del flusso ematico 
etti cerebrali può aiutarci, tramite le tecniche di 
ig, a far luce su fenomeni come l’attenzione o 


magin 


e cose buone hanno origine in Italia, e fra queste 
ono annoverare anche le ricerche del fisiologo An- 
o. Lavorando presso un reparto di neurochirur- 
‘Studiò i pazienti che presentavano difetti al cra- 
otò che le pulsazioni a livello locale nella corteccia 


G.A.M.: È difficile essere concisi quando si è molto coinvolti in un 
problema come io lo sono in quello della conoscenza lessicale, ma 
voglio tentare di spiegarmi con un esempio. Anni fa il filosofo in- 
glese Grice notò che persone d'intelligenza normale recepiscono 
immediatamente il nesso tra le due frasi «Ho finito la benzina» e 
«C'è un garage dietro l'angolo». Il problema è: come hanno fatto i 
due protagonisti di questo scambio a integrare i contenuti, inseren- 
do tutte le informazioni non dette? Una delle spiegazioni proposte 
postula la diffusione dell'eccitazione nel cervello. La prima frase at- 
tiva il nodo lessicale che corrisponde a «benzina», la seconda atti- 
Va îl nodo corrispondente a «garage». Queste attivazioni sì diffon- 
dono finché arrivano a interferire in qualche nodo lessicale inter- 
medio, per esempio «auto», e ciò rende possibile la costruzione di 
una frase-ponte che le sintetizza entrambe: «Le auto fanno rifoni- 
mento di benzina nei garage». 

Quando si cerca di costruire un sistema che si comporta in que- 
sta maniera, si trova però che la diffusione dell'attivazione provoca 
un numero fin troppo elevato di intersezioni. È stato calcolato che, 
di tutte le possibili intersezioni risultanti da una diffusione non qui- 
data dell'attivazione cerebrale, solo un decimo sarebbe appropria 
to. Quindi è chiaro che, se questo fenomeno della diffusione del- 
l'eccitazione esiste, esso deve in qualche modo essere guidato. 
Perciò, di quale tipo di informazione avrebbe bisogno un sistema — 
che si tratti di un cervello o di un computer — per poter dirigere la 
diffusione dell'eccitazione entro i canali appropriati? 

Un nostro gruppo, qui alla Princeton, sta cercando di dare ri- 
sposta a questa domanda postulando l'esistenza di una rete inter- 
connessa di concetti lessicali. Non pensiamo che il modo di operare 
del cervello sia identico a quello del computer, ma così facendo 
stiamo acquisendo una conoscenza più approfondita del tipo di 
problema che il cervello deve risolvere. Una volta capito questo, lo 
studioso di neuroscienze cognitive dovrebbe avere un'idea molto 
più chiara di che cosa cercare. 


aumentavano, durante particolari attività mentali. Con 
questo lavoro Mosso riuscì quindi a stabilire che vi era 
una correlazione tra flusso sanguigno e attività neurale, 
Ma fu soltanto dopo la Seconda Guerra Mondiale che 
la relazione tra flusso sanguigno e funzionamento neura- 
le iniziò a essere quantificata. Seymour Kety, Lou Soko- 
loff e molti altri scienziati attivi presso i National Institu- 
tes of Health (NIH), iniziarono a effettuare misurazioni 
del flusso ematico nel cervello di animali. È da questo la- 
voro che scaturirono i primi apparecchi per la generazio- 
ne di immagini del cervello. Il primo passo fu l’invenzio- 
ne, a opera dei ricercatori scandinavi David Ingvar e 
Neils Lassen, di un elmetto munito di scintillatori che ab- 
bracciava l’intera testa del soggetto e consentiva misura- 
zioni grossolane delle variazioni di flusso ematico nei di- 
stretti cerebrali durante l'attività mentale. Nel volgere di 
breve tempo, questa tecnica ha poi dato origine a quella 
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molto più potente e spazialmente accurata detta tomogra- 
fia a emissione di positroni (PET). 

La PET, sviluppata alla Washington University di Saint 
Louis, permette misurazioni del flusso sanguigno e del 
metabolismo. A partire dalle procedure messe a punto da 
Kety e Sokoloff, sono state sviluppate altre metodologie 
che consentivano di ottenere immagini del cervello uma- 
no. Ma le misurazioni del metabolismo hanno in breve 
lasciato il posto unicamente a quelle del flusso sangui- 
gno. La scoperta di composti contenenti radionuclidi 
(per esempio, H3'0) con un'emivita breve (123 secondi) 
ha poi reso possibile misurare il flusso sanguigno in 
modo rapido (<1 minuto) e studiare ogni soggetto più 
volte, consentendo misure cognitive complesse su una 
stessa persona, 

A partire dagli anni ’80, le possibilità di studio della 
cognizione umana aperte dalla PET hanno attratto un in- 
teresse sempre crescente. Ben presto l’uso di questa tecni- 
ca si è esteso al campo della psicologia cognitiva. Michael 
I. Posner e Steve Petersen, due ricercatori della Washing- 
ton University che hanno lavorato in stretta collabora- 
zione con Marcus Raichle, sono stati tra i più attivi in 
questo tipo di ricerca. Il loro pionieristico lavoro ha aper- 
to un intero campo d'indagine. Nei dieci anni successivi 
sono state condotte ricerche su ricerche, che si sono in 
gran parte fondate sul cosiddetto metodo della sottrazione. 
Derivato da un lavoro originale del 1868 scritto dal fisio- 
logo olandese Franciscus Donders, questo metodo impli- 
ca la sottrazione di un'immagine tomografica del cervel- 
lo, ottenuta durante un particolare stato comportamenta- 
le, da un'altra immagine ottenuta durante uno stato 
comportamentale differente. Per esempio, l'immagine 
costruita mentre il soggetto sta osservando uno schermo 


Abbiamo visto come due importanti e fecondi campi di ricerca si 
siano combinati per dare origine a un altro campo d'indagine, 
quello delle neuroscienze cognitive. La conoscenza scientifica del 
cervello, che iniziò a emergere nel secolo XIX, ha portato alla no- 
zione che il cervello è composto di unità discrete, i neuroni. Cajal 
fu il primo a identificare l’importanza di entità funzionanti discre- 
te, i neuroni, e a capire che dalla loro interazione poteva scaturi- 
re il comportamento. Su un piano teorico più generale, si forma- 
rono due schieramenti contrapposti in merito alla possibile orga- 
nizzazione del cervello. Alcuni ricercatori ritenevano che le fun- 
zioni cerebrali fossero localizzate in aree specifiche, mentre altri 
sostenevano l'idea contrapposta che le funzioni cerebrali fossero 
rappresentate su tutta la corteccia. 

Mentre il dibattito sul localizzazionismo si protraeva anche 
nel XX secolo, nel campo della psicologia iniziarono ad affermar- 
si visioni diverse. Mettendo da parte le teorie freudiane, i più im- 
portanti scienziati attivi nel campo della psicologia sperimentale 
erano convinti dell'esistenza di una qualche forma di associazio- 


I RIASSUNTO 


bianco può essere sottratta dall'immagine ottenuta men- 
tre la stessa persona sta guardando lo stesso schermo, sul 
quale è però proiettata una parola. L'immagine che risul. 
ta dalla sottrazione permette di isolare il processo specifi. 
camente associato con la lettura. 
Mentre si conducevano questi studi d'avanguardia, sì 
andava perfezionando anche un altro decisivo sviluppo 
della neurovisualizzazione. Questa tecnica innovativa si 
fondava su un altro principio fisico: il comportamento, 
degli atomi di idrogeno, o meglio dei protoni, in un cam- 
po magnetico. Paul Lauterbur, attivo presso l'Università 
dell'Illinois, intuì la possibile applicazione di certi lavori 
di fisica alla generazione di immagini biologiche; da que. 
sta intuizione ha avuto origine la MRI. All'inizio questa 
tecnica è stata impiegata per ottenere immagini che rap- 
presentavano unicamente l'anatomia del cervello, per cui 
erano dette immagini strutturali. Ma l'équipe di Seiji 
Ogawa non tardò molto a rendersi conto che quella tec- 
nica poteva essere usata anche per ottenere immagini de- 
gli stati funzionali del cervello. Partendo dalla scoperta, 
compiuta in precedenza dall’équipe di Linus Pauling, che 
la quantità di ossigeno trasportata dall’emoglobina 
fluisce sul grado di perturbazione del campo magnetico 
causato dall’emoglobina stessa, l’idea di misurare il flusso 
sanguigno è divenuta una realtà grazie alla MRI. Questo 
segnale, denominato «segnale dipendente dal livello 
ematico di ossigeno» o BOLD (da blood oxygen level depeni- 
dent), è alla base di quasi tutti gli studi di brain 
Ritorneremo su questi metodi, fornendone una sj 
zione più dettagliata, nel Capitolo 4. Per avere un qu 
più completo di questa affascinante storia, se ne legga 
bellissimo racconto scritto da uno dei padri fondatori 
questo campo d'indagine, Marcus Raichle (1998). 


nismo. Capire come le ricompense e le punizioni infl 
l'organismo sarebbe stato più che sufficiente per capire perché. 
che cosa le persone apprendono e ricordano. Questa convi i 
ne che tutto si potesse spiegare con la situazione aml 
contingente finì con l'informare di sé il pensiero della psi 
Dopo tutto rifletteva il «sogno americano»: chiunque, posto 
l'ambiente giusto, poteva diventare qualunque cosa si volesse. 
Tutto ciò venne a cadere verso la fine degli anni ‘50 del 
vecento. L'empirismo non riusciva a spiegare le funzioni 
complesse, come il linguaggio e le funzioni percettive, e gli 
ziati iniziarono a concepire le rappresentazioni mentali delle i 
mazioni come elementi insiti nel cervello fin dalla nascita. 
svolta segnò l'avvento della psicologia cognitiva, secondo la 
i vari stadi dell'elaborazione e l'attività cognitiva potevano 
analizzati individuandone le componenti interconnesse. 
Tutte queste attività portarono infine alla comparsa di 
cosa di completamente nuovo. Se sì voleva chiarire come il 
vello rendesse possibile la cognizione, allora l'apparato 
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ize non era all'altezza del compito. Analogamen- —compiere tali attività. Cioè, nel campo della psicologia l'interesse 
fampo della psicologia in senso stretto si costruivano mo- si spostò su come la mente poteva o doveva funzionare, non su 
ulava il funzionamento della mente, senza però —come funziona realmente. Questo libro si propone di esplorare il 
parsi di quale fosse il reale funzionamento del cervello nel _—modo in cui il cervello rende possibile l'esistenza della mente. 


2, 


PAROLE CHIAVE 


le 
n 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


sb ‘Studiare come funziona la mente senza studiare mm Che cosa s'intende nella psicologia cognitiva con il termine 
} «rappresentazione»? E che cosa significa lo stesso termine nelle 
esperimenti di brain imaging diventeranno la nuova neuroscienze? 
mm Quali tipi di immagini, secondo voi, si potrebbero usare in futuro 
per rappresentare il cervello? 
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CAPITOLO 


Le basi cellulari e molecolari 
della cognizione 


MI GW. era una studentessa di 21 anni quando la sua vita fu all'improvviso sconvolta. Durante l'ultimo 
anno di college cominciò ad avere difficoltà a controllare la propria esistenza. Benché avesse seguito 
regolarmente le lezioni, il suo rendimento era stato scarso e aveva ottenuto voti bassi negli esami, anzi 
alcuni non era riuscita a superarli. | suoi genitori erano preoccupati, perché pensavano che avesse iniziato 
a fare uso di droghe o a soffrire di depressione, ma non erano queste le cause all'origine dei suoi problemi. 
Una volta a casa per le vacanze estive, il comportamento della ragazza suscitò nei familiari preoccupazioni 
ancora più forti. G.W. parlava di progetti a cui i genitori non l'avevano mai sentita accennare prima. 
Diceva di voler viaggiare il mondo o iscriversi a una scuola di diritto 0 di medicina — idee non certo 
peregrine per una studentessa — ma la pianificazione di quei suoi progetti mostrava carenze evidenti, delle 
quali la ragazza non sembrava accorgersi minimamente. Quando i genitori le chiesero a che cosa fossero 
dovute le sue difficoltà negli studi, G.W. insistette nel dire che i docenti non apprezzavano o non capivano 
le sue idee e che «le erano tutti contro». La sua famiglia pensò che la ragazza fosse «esaurita» per 
l'intenso impegno richiesto dagli studi, quindi la sostenne e l’incoraggiò e G.W. fece ritorno al college. 
Alcuni mesi più tardi era di nuovo a casa, incapace di proseguire gli studi; su consiglio del suo tutore aveva 
chiesto di essere esonerata per un certo periodo. Nel giro di pochi mesi le cose peggiorarono 
drammaticamente. G.W. cominciò ad affermare, talvolta in modo aggressivo, di essere perseguitata dagli 
amici e dalla famiglia, poi cominciò a udire voci che l'avvisavano di pericoli incombenti. Iniziò a lamentare 
problemi a un dente e pareva convinta che il suo dentista le avesse fatto qualcosa di terribile durante 

una precedente seduta, qualcosa che poteva avere a che fare con le sue attuali difficoltà «emotive». 

Un nuovo dentista non riscontrò alcun problema ai denti. Il medico di famiglia la indirizzò allora 

a uno specialista. Su parere di quest'ultimo, la ragazza venne ricoverata in una clinica psichiatrica privata, 
per essere tenuta in osservazione e sottoposta a cure mediche. Dopo un mese di trattamento G.W. 

parve stare meglio e fu rimandata a casa, e il semestre successivo fece ritorno all'università. Le furono 
prescritti farmaci che, secondo il parere del medico curante, avrebbe dovuto continuare a prendere anche 
in futuro, senza mai sospenderli. G.W. non riuscì però a finire l'università e in pochi anni entrò e uscì varie 
volte dall'ospedale psichiatrico. La ragazza viveva a casa, dove i genitori facevano del loro meglio per 
aiutarla. Anche se il loro sostegno sembrava avere un influsso rilevante, la giovane era soggetta a ricadute 
improvvise caratterizzate da accessi di paranoia, disordine mentale e comportamento iperemotivo. 

G.W. aveva l'abitudine di scrivere lunghe lettere alla nonna, raccontandole ciò che le succedeva. Questi 
scritti divennero sempre più disordinati, sia nello stile che nel contenuto; a volte la ragazza faceva strane 
associazioni tra gli argomenti, a volte parlava di cospirazioni contro di lei o nominava personaggi 
importanti con i quali pretendeva di essere in contatto. La nonna aveva l'impressione che la ragazza non 
sapesse più distinguere fra realtà e immaginazione. G.W. soffriva di un disturbo psichiatrico un tempo 
definito dementia praecox, oggi chiamato schizofrenia, un termine coniato dallo psichiatra Eugen Bleuler 
(1857-1939) nel libro che pubblicò su questo disturbo nel 1911. 
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la schizofrenia? In parole semplici è un distur- 
la cognizione, a volte la si definisce anche un «di- 
i del pensiero». La schizofrenia affligge quasi l'1% 
zione mondiale. Ha una componente geneti- 
famiglia di una certa persona vi è qualcuno 
chizo! , quella persona ha più probabilità 
re il disturbo; per il gemello identico di un 
ffetto da schizofrenia, le probabilità sono quasi 
Si risultati sono una chiara prova del fatto 
lizofrenia ha una componente biologica. Ma 
ono le basi neurobiologiche? Attualmente que- 
manda è senza risposta, ma uno degli indizi più 
in Viene dall’osservazione che i sintomi della 
possono essere alleviati da alcune sostanze far- 
che, che agiscono sui principali sistemi cerebrali 
one chimica. Per questa ragione abbiamo ri- 
introduzione al capitolo, un caso di distur- 
Il delicato equilibrio nella comunicazio- 
cerebrali ha come esito finale la cogni- 
0 questo equilibrio si rompe in seguito a 
la percezione, il movimento e il pensie- 
corrono un serio pericolo. In questo capitolo 
0 le modalità di comunicazione tra le cellule 
i poi ritornare verso la fine al nostro caso di 
e alla trasmissione chimica. 
lo 1 abbiamo tracciato a grandi linee lo svi- 
delle moderne neuroscienze cognitive, allo 
chiarire come psicologia e biologia si siano uni- 
‘per dare origine a questa nuova sottodisciplina. In 
iede abbiamo descritto le teorie, i concetti e i per- 
hanno segnato la storia della psicologia e 
iclenze. Anche se si può far risalire alle civiltà 
ie la riflessione sulla mente e sul cervello, la mag- 
delle conoscenze su ciò che oggi consideriamo 
enti biologici del sistema nervoso presero il via 
origini nella seconda metà del XIX secolo. Solo 
mi cent'anni le neuroscienze hanno creato le 
capire come le cellule e i circuiti del cervello 
dano possibile il comportamento. 
gli studiosi di neuroscienze conoscono nei loro 
ti fondamentali processi come la segnalazione neu- 
le, la trasmissione sinaptica e la codificazione, che 
d'immagazzinare ed elaborare le informazioni. 
o lavoro di ricerca è stato condotto per mettere 
ne i processi elementari, cioè a livello molecola- 
, con l’attività delle singole cellule neurali e 
circuiti neuronali. Se nella comprensione di come il 
portamento possa scaturire da eventi biologici siamo 
0 all'inizio, per ciò che riguarda il livello neurona- 
nonlo di conoscenze già accumulato è vastissi- 
È alcuni dati sono già sufficientemente chiari da po- 
postruire un corpo di princìpi elementari di una scien- 
‘cervello. In questo capitolo passeremo brevemente 
rassegna questi princìpi fondamentali delle neuro- 
poiché costituiscono la necessaria premessa per 
menti che saranno trattati nei capitoli successivi. 


Qui ci occuperemo in primo luogo dell'anatomia e della 
fisiologia cellulare dei neuroni, mentre nel Capitolo 3 
forniremo una descrizione generale dell’organizzazione e 
dell'anatomia del sistema nervoso. Per arrivare a com- 
prendere le basi biologiche dei processi di elaborazione 
delle informazioni, dobbiamo porci le seguenti doman- 
de: in quale modo i neuroni comunicano tra loro? Quali 
segnali chimici mediano tale comunicazione? In quale 
modo le sostanze farmacologiche modificano queste in- 
terazioni, a volte a vantaggio altre volte a scapito dell’in- 
dividuo? 


Cellule del sistema nervoso 
Spesso, nella speranza di arrivare a capire l’intero parten- 
do dall’identificazione delle sue parti, gli scienziati appli- 
cano un metodo riduzionista. Per esempio, negli ultimi 
quattrocento anni gli elementi costitutivi della materia 
sono stati oggetto di una caccia implacabile da parte della 
fisica e della chimica, caccia che ha portato a identificare 
gli elementi fondamentali di cui sono composte tutte le 
molecole e i princìpi della struttura subatomica. Anche i 
primi biologi furono affascinati dal mistero degli elementi 
costitutivi fondamentali del mondo che ci circonda, e nei 
secoli XVII e XVIII tentarono di visualizzare i costituenti 
dei tessuti biologici per mezzo di lenti d'ingrandimento. 
Da questo enorme lavoro emerse un principio fondamen- 
tale, la teoria cellulare, secondo la quale il corpo è compo- 
sto di unità elementari, o cellule. Ma, come abbiamo det- 
to nel Capitolo 1, l'idea che singole cellule costituissero le 
unità funzionali elementari del sistema nervoso rimase al- 
quanto controversa fino all’inizio del XX secolo. Alla fine 
la concezione di Cajal che il sistema nervoso fosse com- 
posto di singole unità neuronali finì per prevalere. 

Cajal osservò che, sebbene siano molto vicini tra loro, 
i neuroni sono separati da sottili interstizi (gap). A partire 
da queste osservazioni, Cajal giunse a individuare due 
principi fondamentali dell’organizzazione dei neuroni: la 
specificità delle connessioni [o connessionismo cellulare] 
e la polarizzazione dinamica. La specificità delle connessio- 
ni è il concetto per cui i neuroni sono entità separate, in 
quanto i loro citoplasmi non sono continui, e le connes- 
sioni fra neuroni non sono casuali, ma particolari circuiti 
veicolano le informazioni lungo vie specifiche. La polariz- 
zazione dinamica consiste nella proprietà, rilevata da 
Cajal, che certe parti dei neuroni sono specializzate nella 
ricezione di informazioni, mentre altre sono specializzate 
nell'invio di informazioni ad altri neuroni 0 a muscoli. 
Questi due principi e la teoria che li comprende, ovvero 
la dottrina del neurone, sono l'argomento centrale della 
prima parte di questo capitolo, in cui esamineremo la 
struttura e la funzione del sistema nervoso al livello delle 
cellule che lo compongono. 

Il sistema nervoso è formato da due tipi principali di 
cellule: neuroni e cellule gliali. Oltre a condividere con 
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tutte le altre cellule alcune caratteristiche, i neuroni han- 
no proprietà morfologiche e fisiologiche peculiari, grazie 
alle quali assolvono funzioni speciali. Le cellule gliali 
sono una classe di cellule non neurali che assolvono una 
funzione di sostegno, meccanico e trofico, del sistema 
nervoso. 


Struttura dei neuroni 

I neuroni, le unità fondamentali della segnalazione, si di- 
stinguono per forma, funzione, localizzazione e intercon- 
nessioni all'interno del sistema nervoso (Figura 2.1). 
Come Cajal e altri scienziati suoi contemporanei avevano 
compreso, ì neuroni ricevono informazioni e in merito a 
esse prendono «decisioni» servendosi di alcune regole re- 
lativamente semplici, poi, tramite variazioni nel loro li- 
vello di attività, le trasmettono ad altri neuroni. Queste 
funzioni sono strettamente correlate con le specializza- 
zioni morfologiche dei neuroni. 


2.1 Neurone di mammifero. AI centro è visibile il corpo cellulare 
(soma o pirenoforo), circondato dai dendriti. L'assone appare come un 
prolungamento sottilissimo, che emerge dal soma nel quadrante inferiore 
destro della figura, estendendosi poi verso destra. Il neurone della 
fotografia esprime il recettore della transferrina (TR), una proteina 
dendritica, marcato con GFP (da green fluorescent protein, proteina 

a fluorescenza verde). Il TFR viene prodotto nel corpo cellulare, quindi 

è trasportato ai dendriti. La colorazione rossa consiste in anti-TfR, che 
distingue un'altra fonte di TfR. Il blu è dato da una colorazione per MAP2, 
una proteina del citoscheletro specifica del dendrite. Si noti la somiglianza 
tra questa immagine e quella del prototipo di neurone che si vede nella 
Figura 2.2. Si notino anche le dimensioni del campo dendritico, 
relativamente grandi rispetto a quelle del soma. Per gentile concessione 
di Michael Silverman e Gary Banker dell'Oregon Health Sciences University. 
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Il neurone consiste di un corpo cellulare, o soma (dal 
termine greco che significa «corpo»), detto anche pin& 
noforo (Figura 2.2). Il corpo cellulare contiene l'apparato; 
metabolico che sostiene le funzioni vitali del neurone, 
apparato del quale fanno parte il nucleo, il reticolo endo 
plasmatico, i ribosomi, i mitocondri, l'apparato di Golgi 
e altri organuli intracellulari comuni alla maggioranza 
delle cellule. Queste strutture sono circondate dalla 
membrana plasmatica (o plasmalemma) del neurone, 
composta di un doppio strato lipidico, e sono sospese nel 
citoplasma, il liquido intracellulare presente in tutte lì 
cellule del corpo. 

Oltre ad avere un corpo cellulare, i neuroni possiedono! 
due tipi di processi citoplasmatici specializzati, i dendriti 
e l'assone (o neurite), che si dipartono dal pirenoforo. | 
ruoli di questi due diversi tipi di strutture riflettono il 
principio della polarizzazione dinamica. I dendriti sona 
(di solito) prolungamenti grandi e ramificati che ricevono! 
impulsi da altri neuroni, a livello di siti detti sinapsi. Pok 
ché rispetto al flusso dell’informazione sono a valle della! 
sinapsi, i dendriti di un neurone sono detti postsinaptidk; 
l’assone è detto invece presinaptico poiché, relativamen 
te al flusso dell'informazione, si trova a monte (prima; 
pre-) della sinapsi. Quindi, in termini più generali, un 
neurone può essere definito pre- 0 postsinaptico rispetto@ 
una particolare sinapsi, tuttavia nella stragrande maggio: 
ranza i neuroni sono sia pre- che postsinaptici, ovvero uni 
neurone è presinaptico in quanto il suo assone stabilisct: 
connessioni con altri neuroni, ed è postsinaptico in quan 
to altri neuroni formano connessioni con i suoi dendriti. 
È utile sottolineare fin da ora che, sebbene i segnali pro: 
dotti dai neuroni siano di natura elettrica, a livello delle 
sinapsi la trasmissione dei segnali da un neurone all’altro! 
è in genere mediata da processi di natura chimica, comé 
Cajal aveva supposto. Tuttavia, in circostanze particolari è 
limitate, alcuni neuroni si scambiano segnali mediante 
una trasmissione elettrica a livello di speciali sinapsi elete 
triche, dal che emerge che anche Golgi aveva ragione. 

1 dendriti possono assumere numerose forme, molto 
varie e complesse. Possono apparire come grandi arboriz 
zazioni, simili all'insieme di rami e ramoscelli di una ve 
chia quercia, come accade nelle complesse strutture den 
dritiche delle cellule di Purkinje del cervelletto (Figura 
2.3), oppure assumere forme più semplici, come i dendrà 
ti dei motoneuroni spinali o dei neuroni del talamo (Fk 
gura 2.4). Sui dendriti possono essere presenti anche pro 
cessi citoplasmatici specializzati denominati spine, picco 
le protuberanze fissate alla superficie dei dendriti tramite 
un breve peduncolo; le spine sono siti di sinapsi (Figura 
2.5). Le sinapsi possono essere presenti anche in qualsiasî 
altra localizzazione, compreso il soma del neurone che è 
privo di spine. 

L'altro tipo di processo che si diparte dal corpo cellu: 
lare è l'assone o neurite. Questa struttura rappresentà 
l'output, cioè la via d'uscita dal neurone, lungo la qualel: 
segnali elettrici scendono fino alle terminazioni assoni: 


076172 


2. Le basi cellulari e molecolari della cognizione 25 


si trovano le sinapsi. Come si è già detto, gli as- 

rminazioni assoniche sono presinaptici rispet- 
apsi da essi formate. Le terminazioni assoniche 
ite di morfologia e strutture specializzate che 
possibile la comunicazione tramite il rilascio di 
ì, sostanze che trasmettono il segnale 
ne a un altro a livello delle sinapsi chimiche. 


2.2. Prototipo di neurone 

di mammifero. Il pirenoforo contiene 
l'apparato cellulare per la produzione 
delle proteine e delle altre 
macromolecole cellulari. Come le 
altre cellule, il neurone contiene 

un nucleo, il reticolo endoplasmatico, 
ribosomi, mitocondri, l'apparato 

di Golgi e altri organuli intracellulari 
(si asservi l'ingrandimento). Queste 
strutture sono sospese nel liquido 
intracellulare (citoplasma) e sono 
racchiuse da una membrana 
composta di un doppio strato lipidico. 
Dal corpo cellulare si dipartono 
numerosi processi, prolungamenti del 
plasmalemma contenenti citoplasma 
senza soluzione di continuità con 
quello presente nel corpo cellulare. 
Tali processi consistono nei dendriti 
e nell'assone. 


I dendriti e l'assone sono prolungamenti del corpo cellu- 
lare del neurone; il loro volume interno è riempito dello 
stesso citoplasma che occupa il pirenoforo. Perciò corpo, 
dendriti e assone sono tutte componenti di una singola 
cellula neuronale. Come vedremo fra poco, la continuità 
dello spazio intracellulare in queste componenti è essen- 
ziale per l’attività di segnalazione elettrica del neurone. 


2.3 Rappresentazione schematica 
del soma e dell'albero dendritico 

di una cellula di Purkinje 

del cervelletto. Le cellule di Purkinje, 
disposte in file all'interno 

del cervelletto, hanno un vasto albero 
dendritico, più esteso in una direzione 
dello spazio che non nell'altra. 
Adattata da Carpenter (1976). 
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2.4. Diagramma di motoneurone delle coma ventrali. Nel midollo 
spinale sono localizzati neuroni multipolari, i cui assoni emergono 
attraverso la radice ventrale e sinaptano sulle fibre muscolari, 


La rappresentazione idealizzata di neurone visibile 
nella Figura 2.2 si rifa come modello al motoneurone spi- 
nale, ma i neuroni possono avere molte forme. Anzi, la 
variabilità morfologica di queste cellule è davvero im- 
pressionante; descrivere la moltitudine dei tipi neuronali 
che formano il sistema nervoso umano richiederebbe pa- 
recchio spazio, molto più di quanto sia possibile in que- 
sta sede. I primi studiosi di anatomia descrissero con do- 
vizia di particolari questa grande variabilità morfologica 
e, in base alla loro forma, raggrupparono i neuroni in tre 
o quattro grandi categorie. Queste distinzioni si fondano 
soprattutto sull'orientamento reciproco di dendriti e as- 
sone, e di questi processi rispetto al soma. La Figura 2.6 
illustra le quattro classi morfologiche principali: neuroni 
unipolari, bipolari, multipolari e pseudounipolari. Neuro- 
ni con morfologia simile tendono a localizzarsi in parti- 
colari regioni del sistema nervoso e ad avere ruoli funzio- 
nali simili; tuttavia nel complesso esiste un’ampia varia- 
bilità tra le diverse regioni del sistema nervoso rispetto 
alla morfologia delle cellule neurali 

In generale il neurone unipolare ha soltanto un prolun- 
gamento, che si diparte dal soma e può ramificarsi a for- 
mare dendriti e terminazioni assoniche; questo tipo 
morfologico è comune negli invertebrati. I neuroni bipo- 
lari partecipano ai processi sensoriali, come, per esem- 
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2.5 Neurone da una coltura di cellule dell'inpocampo di ratto, con 
doppia marcatura mediante metodi d'immunofluorescenza. La fotografia 

mostra le terminazioni presinaptiche (puntini verdi) che prendono contatto: 
con spine localizzate sui dendriti (in rosso). La colorazione è dovuta 

a un anticorpo che riconosce la sinucleina (detta anche sinelfina), 

una proteina presinaptica. Il dendrite è marcato con anticorpi anti-MAPZ, 
una proteina del citoscheletro specifica del dendrite. La grande area verde 
in basso a destra è il soma. Da Withers et al. (1997) 


Unipolare 


Pseudounipolare 


2.6 Levarie forme che i neuroni dei mammiferi possono assumere. 
Alcuni neuroni hanno pochi processi citoplasmatici che si dipartono 
dal corpo cellulare, altri ne hanno molti. Gli assoni rappresentati 

in questi diagrammi sono brevi, ma ciò non significa che questa sia 
una caratteristica generale dei neuroni. Per esempio, i motoneuroni 
del midollo spinale hanno assoni lunghi un metro o anche più, a seconda 
del muscolo innervato, o dell'animale o della persona in questione 
Adattata da Kandel et al. (1991). 


2 Le basi cellulari e molecolari della cognizione 27 


ME FUNZIONA IL CERVELLO 


lelina e disturbi neurologici 
2 anni quando inciampò lungo il vialetto, piano e senza 
ge. Imbarazzata per la propria goffaggine, rise 
con cui si trovava che doveva far riparare la pavi- 
i Due settimane più tardi cadde nell'attraversare il sog- 
sua. Sei mesi dopo questi incidenti apparentemente 
della sua goffaggine, fecero la loro compar- 
non gravi ma fastidiosi, che però sparirono 
esi successivi. L'anno seguente la donna soffrì di 
insensibilità alle mani, mentre la gamba sinistra 
do di sorreggerla; questi problemi la indussero a 
o. Dopo una serie di esami dinici, le fu diagno- 
rsromuscobe eta scsi mula (DI 


grafia ‘perché provocò un quadro sintomatico così 
contatto o i movimenti maldestri di J.C.? 
a momento, in una scala temporale che è nell'ordì- 


il sistema nervoso elabora l'informazione senso- 
esecuzione particolari risposte motorie. Alcune di 
ggiacciono al controllo volontario, ma forse la 
ggioranza consiste in risposte riflesse, o comunque 
r esempio, quando stiamo in piedi non solo decidia- 
Se rimanere in piedi o sederci, ma ci serviamo 
iflessi per mantenere l'equilibrio e la postura. Fare 
Teale implica alta velocità e precisa sincronizza- 
, Quindi il sistema nervoso è, sotto molti rispetti, 
funziona ad alta velocità. In alcune condizioni 
O sincronizzato di questa macchina ri- 
aipoiché vene meno l'integrità del neuroni e del: 
i. La SM è una delle molte malattie che si manife- 
la perdita di coordinazione tra i vari passaggi del- 
specifici sistemi neurali. Più precisamente, l’ori- 


neuroni che trasportano le informazioni nel siste- 
ditivo, visivo o olfattivo. Questi neuroni possiedo- 
e processi citoplasmatici, un assone e un dendrite, 

certo senso possono essere considerati il prototi- 
ll neurone. L'informazione arriva a un polo della 
nite il dendrite ed esce dall'altro polo attraver- 
‘come per esempio nelle cellule bipolari della 
+ Questi neuroni elaborano le informazioni in pro- 
tutti interni alla retina e non inviano proiezioni al- 


pseudounipolari sono così chiamati perché 
petto di neuroni unipolari, mentre in realtà 


roni sensoriali originariamente bipolari, nei 
| un secondo tempo è avvenuta la fusione fra den- 


re. one. Neuroni di questo tipo costituiscono, per 
o, i gangli della radice dorsale del midollo spinale 

li spinali). Questi neuroni sono cellule somato- 

‘che raccolgono l'informazione proveniente da 

cond ri localizzati nelle giunture, nei muscoli e nella 


e ela convogliano all’interno del sistema nervoso 


gine della SM sta nel danno alla guaina mielinica che circonda gli 
assoni del sistema nervoso centrale, o di quello periferico, 0 di en- 
trambi. Attraverso meccanismi non ancora ben chiariti (probabil- 
mente qualche tipo di reazione autoimmune, innescata dal corpo 
contro le molecole della mielina), la guaina mielinica può deteriorar- 
si fino a scomparire del tutto in alcune aree distribuite in modo di- 
scontinuo, a macchie di leopardo. Gli esiti finali sulla persona colpì- 
ta possono variare da effetti leggeri a molto gravi. | sintomi della 
SM dipendono da quali assoni sono interessati dalla demielinizza- 
Zione. Se a essere colpite sono le fibre del tratto ottico che dall'oc- 
chio vanno al cervello, allora la persona avrà problemi di visione. Se 
la demielinizzazione investe assoni nei nervi periferici, gli effetti po- 
tranno consistere nella perdita di sensibilità, oppure nella perdita 
del controllo muscolare o della forza. Se il danno alla mielina colpi- 
sce i tratti di sostanza bianca che interconnettono le regioni della 
corteccia cerebrale coinvolte nelle funzioni intellettive superiori, il 
danno può investire persino le capacità cognitive o la personalità 
del soggetto. 

Perché l'alterazione della mielina causa questo genere di proble- 
mi? Il danneggiamento della guaina mielinica può portare al rallen- 
tamento o alla completa eliminazione del segnale neurale, quindi 
alla perdita di funzione nella porzione del circuito neurale interessa- 
ta dalla malattia. Inoltre, l'infiammazione che si sviluppa in conse- 
guenza della demielinizzazione può danneggiare gli assoni e portare 
infine alla loro distruzione. Quindi i sintomi della SM possono deri- 
vare da due cause: la demielinizzazione e il danno neuronale. Nel 
testo viene descritto il ruolo della mielina nella conduzione del se- 
gnale lungo l'assone. Dopo aver letto i principi che regolano la se- 
gnalazione, cercate di capire in quale modo il danneggiamento in 
alcuni punti della guaina mielinica può portare ai sintomi della SM. 


Infine, in varie regioni del sistema nervoso sono pre- 
senti neuroni multipolari, che prendono parte all’elabora- 
zione dell’informazione sensoriale e motoria. Queste cel- 
lule hanno un solo assone, ma possono avere alcuni o 
molti dendriti emergenti dal corpo cellulare, La vastissi- 
ma gamma dei neuroni multipolari comprende i moto- 
neuroni spinali, i neuroni sensoriali corticali, come le cel- 
lule stellate, le cellule piramidali e alcuni neuroni del si- 
stema nervoso autonomo. Le Figure 2.1 e 2.5 mostrano 
neuroni multipolari trattati con speciali colorazioni. 
Quando facciamo riferimento ai neuroni del cervello, il 
più delle volte è a questa classe di neuroni che stiamo 
pensando. 


Ruolo delle cellule gliali 


Le altre cellule che compongono il sistema nervoso sono 
le cellule gliali, dette anche cellule della neuroglia (o ne- 
vroglia o semplicemente glia). Queste cellule sono più 
numerose dei neuroni, forse dieci volte di più, e posso- 
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no rappresentare più della metà del volume cerebrale. Le 
cellule della neuroglia probabilmente non sono in grado 
di condurre i segnali, ma in loro assenza la funzionalità 
dei neuroni diminuirebbe drasticamente. Il termine neu- 
roglia significa letteralmente «colla del nervo», perché gli 
anatomisti del XIX secolo ritennero che le cellule gliali 
assolvessero un ruolo di sostegno strutturale nel sistema 
nervoso, 

Le cellule della glia sono presenti nel sistema nervoso 
centrale (encefalo e midollo spinale) e nel sistema nervo- 
so periferico (vie afferenti ed efferenti, sensoriali e moto- 
rie, da e per l'encefalo e il midollo spinale), con tipi di- 
versi nei due sistemi. Nel sistema nervoso centrale gli ele- 
menti della glia sono di tre tipi principali: astrociti, oligo- 
dendrociti e microglia (Figura 2.7). Gli astrociti sono gran- 
di cellule gliali con forma arrotondata a simmetria radia- 
le; circondano i neuroni ed entrano in stretto contatto 
con Ì vasi sanguigni cerebrali. | siti specializzati in cui 
prendono contatto con i vasi, i cosiddetti piedi degli astro- 


2.7 vari tipi di cellule gliali presenti nel sistema nervoso centrale 

e in quello periferico dei mammiferi. È visibile un astrocita con i piedi 
aderenti a un vaso sanguigno. Le cellule di Schwann e gli oligodendrociti 
formano la mielina intorno agli assoni dei neuroni. Nel sistema nervoso 
centrale un oligodendrocita si avvolge intorno a un assone, formando 

la guaina mielinica; nel sistema nervoso periferico è la cellula di Schwann 
ad avvolgersi intorno all'assone. La figura mostra anche una cellula della 
microglia. 


citi, consentono a queste cellule di trasportare ioni attra 
verso la parete vascolare e di generare una barriera tra Îl 
sangue e i tessuti del sistema nervoso centrale. Questa 
barriera formata dagli astrociti, detta barriera ematoen- 
cefalica (BEE o BBB, da blood-brain barrier), assolve un 
ruolo vitale nel proteggere il sistema nervoso centrale da 
agenti, o da composti chimici, veicolati dal sangue che 
potrebbero influenzare negativamente l'attività neurona: 
le. Per esempio, molte sostanze farmacologiche non pos 
sono attraversare la BBB e certi agenti neuroattivi, come là 
dopamina e la noradrenalina, non possono attraversare la 
BBB quando sono disciolti nel sangue. Questa incapacità 
di superare la BBB assume grande importanza nel tratti 
mento di disturbi come il morbo di Parkinson, in cui la 
perdita della dopamina, il neurotrasmettitore nei gangli 
della base (si veda il Capitolo 3), porta a gravi dis! 
del movimento; i neuroni localizzati nella sostanza nei 
che producono la dopamina e inviano i loro assoni 
gangli della base vanno perduti. La dopamina così p 
ta non può essere reintegrata iniettandola diretta 
nel circolo sanguigno, perché la BBB ne impedisce l': 
bimento nei tessuti cerebrali. Ma molecole di pi 
nella sintesi fisiologica della dopamina, come la 
una volta immesse nel circolo sanguigno sono in grado 
attraversare la barriera, quindi sono assorbite dai neuro 
e convertite in dopamina nel tessuto cerebrale. 

La microglia, composta da cellule piccole e di forma 
regolare, ha un ruolo importante nei tessuti che n 
subìto un danno (si veda la Figura 2.7). L'esame al mia 
scopio rivela che la regione danneggiata è invasa da q 
sto tipo di cellule gliali. Esse assolvono anche la funzio 
di fagociti, in quanto divorano letteralmente le cel 
danneggiate, e così facendo le eliminano. La micro 
può proliferare anche negli adulti (come le altre 
gliali), mentre i neuroni del sistema nervoso centri 
sono tipicamente incapaci di farlo (si vedano però, al @ 
pitolo 15, le nuove, straordinarie scoperte sulla capadi 
del cervello adulto di rigenerare i neuroni). 

Il ruolo più importante svolto dalle cellule gliali co 
ste nella produzione della mielina, una sostanza gr 
che circonda i neuriti di molti neuroni. Nel sistema n 
voso centrale la produzione di questa sostanza è 0 
degli oligodendrociti; nel sistema nervoso periferico, | 
sponsabili della mielinizzazione degli assoni sono le a 
le di Schwann. Entrambi questi tipi di cellule gliali pro 
cono la mielina avvolgendo il plasmalemma in str 
concentrici intorno all’assone, durante lo sviluppo 
maturazione cellulare; il citoplasma viene lette 
spremuto fuori da queste parti della cellula gliale, e 
eliminato. Ciò che resta al termine dell’eliminazione 
citoplasma è il doppio strato lipidico della membri 
cellulare — di qui il caratteristico aspetto della miel 
che appare come una sostanza grassa (nelle condizion 
siologiche normali, in effetti è bianca e traslucid 
sono però differenze tra le modalità con cui oligodendi 
citi e cellule di Schwann producono la mielina. 
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ione trasversale Visione laterale 


)\c 
sr. strati di mielina 


br ‘avvolti intorno 
agli assoni 
Penti==: 
odendrociti e le cellule di Schwann formano la guaina 
mo agli assoni. Nel sistema nervoso centrale uno stesso 
beità si avvolge su più assoni, formando la guaina mielinica 
certo numero di neuriti. Invece le cellule di Schwann 


oso periferico si avvolgono intorno a un tratto 
one. Sia nel sistema nervoso centrale che in quello 
o molte cellule gliali per costruire la guaina mielinica 
lunghezza di un assone, dato che ogni cellula gliale 
lun breve segmento dell'assone stesso. Adattata 


dendrocita del sistema nervoso centrale può 
line di mielina intorno a più assoni. La Figura 
tra l'avvolgimento di oligodendrociti intorno ai 
più neuroni adiacenti in un tratto di materia 
La figura illustra inoltre l’analoga situazione, rela- 
\cellula di Schwann nel sistema nervoso perife- 
di Schwann produce la guaina mielinica 
co assone, in un nervo periferico. L'obiettivo è 
ma ne ntrambi i casi: fornire il neurite di uno strato 
‘che modifica il flusso delle correnti elettriche 
lulari all'interno dei neuriti stessi. Negli assoni 
nolti sono amielinici), la guaina è interrotta in 
oni, dette nodi. Questi nodi, descritti per la 
Verso la fine del XIX secolo dall'istologo e 
francese Louis Antoine Ranvier, sono comu- 
chiamati nodi di Ranvier. A livello dei nodi, 
nti specializzazioni della membrana consentono 
one di potenziali d'azione, che poi si propaga- 
fine del neurite. Entrambe le regioni dell’as- 
la quelle dotate di guaina mielinica grazie alle 
sia quelle in cui la guaina è interrotta, ovve- 
— hanno un ruolo importante nella capacità dei 
generare segnali elettrici, benché tale ruolo sia 
Î due diversi tipi di regioni. 


Segnalazione neuronale 


Nel rivedere rapidamente la morfologia dei neuroni, ab- 
biamo rilevato che la loro funzione consiste nell'analiz- 
zare e trasmettere informazioni, che è anche lo scopo del 
Sistema nervoso. Passiamo ora a esaminare come | neuro- 
ni effettuano la trasmissione di informazioni, un proces- 
so indicato col termine segnalazione neuronale. 

Per la segnalazione neuronale sono necessari vari fat- 
tori. Come per la maggior parte dei fenomeni fisici, un 
requisito fondamentale è la disponibilità di energia. In 
quale modo i neuroni producono l'energia necessaria per 
la segnalazione? In quale modo l'energia viene usata per 
generare un segnale all'interno di un neurone? In quale 
modo questo segnale intraneuronale viene trasmesso ad 
altri neuroni? Nel prossimo paragrafo risponderemo a 
queste domande, e vedremo come sia possibile indagare 
le proprietà fisiche dei neuroni tramite la registrazione 
della loro attività elettrica. Innanzitutto forniremo una 
descrizione generale della segnalazione, poi passeremo a 
esaminare il processo in maggior dettaglio, fase per fase. 


Segnalazione neuronale: quadro generale 


| neuroni sono le unità fondamentali del sistema nervo- 
so; ogni neurone comunica con altre cellule nervose a li- 
vello delle sinapsi, che sono in genere localizzate sui den- 
driti o sul corpo cellulare, o su entrambe le regioni. Ri- 
spetto al flusso di informazioni in uscita, le sinapsi si tro- 
vano nelle terminazioni assoniche. Scopo dell’elaborazio- 
ne neuronale è acquisire informazioni, valutarle e tra- 
smettere un segnale ad altri neuroni, dando così origine a 
circuiti e reti neurali, sia locali sia a distanza. La segnala- 
zione è un processo in più fasi. 

In primo luogo i neuroni ricevono un segnale, che 
può essere in forma chimica (un neurotrasmettitore, o 
una sostanza chimica presente nell'ambiente che stimola 
una modalità sensoriale, per esempio l’odorato) oppure 
in forma fisica (come il tatto per i recettori somatosenso- 
riali della pelle, 0 la luce per i fotorecettori dell'occhio, 0 î 
segnali elettrici a livello delle sinapsi elettriche). Questi 
segnali innescano cambiamenti nella membrana del neu- 
rone postsinaptico, che portano alla circolazione di cor- 
renti elettriche nella cellula nervosa. All'interno del neu- 
rone queste correnti elettriche fungono da segnali che 
agiscono sulla membrana cellulare, anche in siti lontani 
dalla sinapsi che ha ricevuto l'input originale. Questo 
flusso di corrente è mediato da correnti ioniche, dovute 
ad atomi dotati di carica elettrica (ioni) quali sodio, po- 
tassio e cloro, disciolti nel liquido che si trova all'interno 
e all'esterno dei neuroni. Le correnti ioniche sono diverse 
— benché a esse correlate — dalle correnti elettriche che 
scorrono nei fili metallici, in quanto queste ultime sono 
mediate da elettroni e non da ioni in soluzione. I segnali 
a lunga distanza (potenziali d'azione) vengono generati 
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in una regione del neurone in cui le correnti create da 
molti input sinaptici, o dalla stimolazione di un recettore 
sensoriale, vengono fra loro integrate; questa regione del 
neurone è in genere indicata come zona d’innesco del 
potenziale a punta (spike triggering zone), dove per poten- 
ziale a punta (o spike) s'intende un potenziale d'azione. 
Nella maggioranza dei casi il risultato è un segnale che di- 
scende lungo l’assone fino alle sue terminazioni, ove cau- 
sa il rilascio di neurotrasmettitori a livello delle sinapsi. 

Occorre ricordare che in questa breve rassegna prende- 
remo in esame solo quegli aspetti della segnalazione neu- 
ronale che si potrebbero definire tipici, ma in realtà que- 
sto modello ha numerose varianti nel sistema nervoso. 
Per esempio, molti neuroni comunicano senza mai gene- 
rare segnali elettrici a lunga distanza; si tratta dei neuroni 
localizzati nella retina e negli altri distretti in cui sono 
presenti le sinapsi elettriche. 


Proprietà della membrana neuronale 
e del potenziale di membrana 


La membrana neuronale è costituita da un doppio strato di 
molecole lipidiche, che separa lo spazio intracellulare da 
quello extracellulare. Essendo composta di lipidi (grassi), 
la membrana non è solubile negli ambienti acquosi pre- 
senti all’interno e all’esterno del neurone (Figura 2.9); da 
ciò dipendono anche le sue proprietà fondamentali, ov- 
vero la capacità di conservare la propria integrità e di 


2.9 Rappresentazione schematica 
di un neurone e del doppio strato 
lipidico (ingrandimento) che separa 
lo spazio intracellulare da quello 
extracellulare. Il doppio strato lipidico 
costituisce la membrana plasmatica. 

| lipidi (i grassi) sono insolubili 

in acqua, quindi formano una barriera 
alle sostanze disciolte in soluzione 
acquosa, come sono gli ioni sodio 

e potassio, le proteine e altre 
molecole. 


controllare il flusso, attraverso il suo spessore, delle 
stanze solubili in acqua. Ciò vuol dire che la membri 
impedisce ad alcune sostanze di attraversarla; essa infat 
costituisce una barriera per gli ioni, le proteine e 
molecole disciolte nei liquidi intra- ed extracellulare. 
rappresentarci il funzionamento della membrana, 
mo pensare che ciò che è solubile in acqua non si sciogl 
nei lipidi che la costituiscono, perciò queste sostani 
non riescono ad attraversarla per entrare o uscire d 
cellula. È immediato il richiamo a un principio molto 
miliare: l'olio e l'acqua non si mescolano. 


® Basi del potenziale di riposo della membrana 


La membrana del neurone non è formata soltanto da 
doppio strato lipidico, ma contiene anche numero 
proteine transmembrana che danno origine, entro il 
spessore, a una varietà di strutture specializzate, com 
canali ionici e i meccanismi di trasporto attivo 0 
pe. Altre importanti proteine transmembrana sono qu 
le appartenenti alla classe dei recettori. Tutti questi ti 
di proteine saranno descritti in dettaglio più avanti, 
è importante definire fin da ora alcune speciali prop 
dei canali ionici e delle pompe, per capire come il pla 
smalemma di un neurone sia in grado di generare il pi 
tenziale di riposo della membrana, ovvero la diffe 
renza di potenziale elettrico che si stabilisce tra le d 
facce della membrana plasmatica di un neurone 
2.10). 
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onici sono formati da proteine transmem- 
cono i pori, veri e propri passaggi nel- 
della membrana attraverso i quali possono 
ioni (atomi in soluzione dotati di carica elet- 
0, potassio e cloro (Na*, K* e CI, rispettiva- 
ira 2.11a). La membrana di un neurone con- 
di canali ionici; alcuni sono passivi (nonga- 
ovano sempre nello stesso stato (aperti a certi 
tri canali sono gated ovvero ad accesso regolato, 
o essere aperti 0 chiusi da stimoli elettrici, 
‘0 fisici. Discuteremo i canali ionici ad accesso re- 
iù avanti, quando prenderemo in considerazione 
della membrana. L'entità del passaggio di 
o un canale della membrana è indicata col 
bilità. Benché la membrana sia di per sé 
ppermenbile agli ioni, alcuni canali (non- 
‘questo caso) permettono il movimento degli 
terno all'esterno della cellula o viceversa. La 
‘è più permeabile ad alcuni ioni (K*) che ad al- 
), perciò è detta selettivamente permeabile. La 
cui la membrana neuronale è più permeabile 
K' che agli Na* è perché possiede molti più ca- 
d selettivi per gli ioni K* di quanti non ne 
lì ioni Na* (o canali nongated di altro tipo). 
foteine del trasporto attivo, come quelle che com- 
0 la pompa ATPasica del Na*/K*, promuovono il 
o di ioni attraverso la membrana. Le molecole di 
trifosfato (ATP) costituiscono una sorta di riser- 
tica, che il neurone utilizza per far funzionare 
ccole pompe transmembrana. Le pompe consi- 
in molecole enzimatiche (proteine), incastonate 
nbrana, che sono in grado di rompere un lega- 
nella molecola dell'ATP, liberando dell’ener- 
fa muovere gli ioni Na® verso l'esterno della cellu- 


2.1 0 Il potenziale di membrana 

| ariposo si misura con registrazioni 
intracellulari. Un metodo comporta 
l'uso di un elettrodo costituito da una 
micropipetta di vetro con una punta 
finissima, la quale penetra nel 

î neurone attraverso la membrana 

senza arrecare danni troppo gravi. 
Si possono quindi ottenere 
registrazioni delle differenze 
di voltaggio rilevate da due elettrodi: 
uno all'interno del neurone e uno 
all'esterno (differenze 
transmembrana). Quando l'elettrodo 
entra nella cellula nervosa, 
la differenza di voltaggio fra i due 
elettrodi riflette il potenziale di 
membrana, come si può vedere sullo 
schermo dell'ipotetico oscilloscopio. 


la e gli ioni K* verso l'interno. Ogni molecola di ATP può 
fornire energia sufficiente a portare dentro la cellula due 
ioni K* ogni tre ioni Na* portati all’esterno (si veda la Fi- 
gura 2.11a). Col passare del tempo, il funzionamento del- 
la pompa modifica il rapporto fra le concentrazioni di 
Na° e K' all’interno e all’esterno del neurone, dando ori- 
gine a gradienti di concentrazione ionica attraverso la 
membrana (si veda la Figura 2.11b). La relativa imper- 
meabilità della membrana neuronale tende a impedire 
agli ioni di rifluire all'indietro attraverso il plasmalemma, 
sebbene gli ioni tendano spontaneamente a diffondere 
lungo i gradienti di concentrazione (dalle aree ad alta 
concentrazione verso quelle a bassa concentrazione) in 
modo da annullare le differenze. Quindi, nella condizione 
di riposo, all’esterno del neurone vi è una concentrazione 
maggiore di ioni Na‘, mentre all’interno è maggiore la 
concentrazione di K*, 

La permeabilità selettiva della membrana e i gradienti 
di concentrazione ionica agiscono sinergicamente, dando 
origine a differenze di carica tra le due facce della mem- 
brana. Ecco come: abbiamo appena detto che le pompe 
stabiliscono gradienti di concentrazione tali che gli ioni 
Na* sono più numerosi all'esterno del neurone, mentre 
all'interno prevalgono gli ioni K*. Questi gradienti gene- 
rano una forza, dovuta all'ineguale distribuzione degli 
ioni, che in entrambi i casi tende a portare gli ioni da 
un'area di alta concentrazione a una di bassa concentra- 
zione, quindi a far muovere gli Na* dall'esterno all'inter 
no del neurone e i K* dall'interno all'esterno. Ma poiché 
la membrana è più permeabile (pervia) agli ioni potassio 
che agli ioni sodio, la forza del gradiente di concentrazio- 
ne fa sì che una parte di ioni K* esca dalla cellula. In que- 
sto modo incomincia a svilupparsi un’altra forza, un gra- 
diente elettrico, dovuto al fatto che gli ioni potassio, at- 
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2.11 (a) Proteine di trasporto attivo (pompa sodio-potassio ATPasi) 

e canali ionici nongated in un segmento della membrana neuronale. 

Sono indicate le specie ioniche relative a ciascun canale e a ogni pompa. 
Le parentesi quadre con le lettere indicanti gli ioni sono simboli della 
concentrazione; la loro maggiore o minore grandezza di stampa 
corrisponde alle concentrazioni relative all'interno e all’esterno del neurone. 
Per esempio, la concentrazione di sodio ([Na*]) è più alta all'esterno che 
all'interno della cellula. Le proprietà della membrana neuronale, insieme 
col pompaggio attivo degli ioni attraverso essa, portano allo stabilirsi nello 
spessore della membrana di gradienti di concentrazione ionica per il sodio 
(Na*), il potassio (K*), il cloro (CI*) e grandi molecole proteiche dotate 

di carica (A°). (b) La permeabilità selettiva della membrana ad alcuni ioni, 
e i gradienti di concentrazione dovuti al pompaggio attivo, portano 

a una differenza di potenziale elettrico tra le due facce della membrana, 
denominata potenziale di membrana a riposo. Il potenziale elettrico 
transmembrana è indicato nella figura dal prevalere delle cariche positive 
sulla faccia esterna della membrana neuronale, e di quelle negative sulla 
faccia interna; questo fenomeno costituisce la base per la differenza 

di tensione transmembrana illustrata nella Figura 2.10. 


traversando la membrana, portano con sé all'esterno del 
neurone un'unità di carica positiva. In questo modo 
l'ambiente esterno al neurone finisce per diventare più 
positivo dell'ambiente interno. 1 due gradienti (quello 
elettrico e quello della concentrazione ionica) sono quin- 
di in contrapposizione, per quanto riguarda l’effetto sugli 
ioni K*. Mentre ioni K* con carica positiva escono dal 
neurone, l'ambiente sempre più negativo che si crea al- 
l'interno della cellula rende più difficile l'uscita di altri K* 
(a causa dell'attrazione fra cariche positive e negative). A 
un dato momento viene raggiunto un punto in cui la for- 


za del gradiente di concentrazione, che spinge gli ioni 
fuori della cellula attraverso i canali nongated del po 
sio, viene a essere eguale alla forza del gradiente eli 
che trattiene gli ioni K* dentro la cellula; a questo pui 
si dice che le due forze opposte hanno raggiunto l'equi 
brio elettrochimico. 

La piccola differenza di carica, che all'equilibrio si sti 
bilisce tra le due facce della membrana, è alla base del po 
tenziale di riposo. La differenza fra interno ed esterno dì 
neurone può variare da -40 a -90 millivolt (mV); ques 
potenziale transmembrana può essere misurato per 
di elettrodi, come si vede nella Figura 2.10. Sosta 
mente, il neurone equivale a una batteria, cioè ha 
forma di energia potenziale che gli permette di gi 
segnali elettrici tramite la variazione del potenziale 
membrana, mediata da processi attivi a livello della met 
brana stessa. Vedremo meglio questo punto più avanti. 


Modelli del potenziale di membrana La differenza 
concentrazione ionica, che si stabilisce tra le due facî 
della membrana del neurone dotata di permeabilità sel 
tiva, dà origine al potenziale di riposo della membrana. 
possibile quantificare i valori più tipici di questo 
ziale tramite lo strumento matematico sviluppato 
Walter Nernst, un chimico tedesco del XIX secolo. 
quazione di Nernst, basata sui principi della chimica fi 
ca e della termodinamica, indica come un'ineguale dis 
buzione degli ioni in soluzione porta allo stabilirsi di u 
differenza di potenziale tra le due facce di una membri 
permeabile (sia essa artificiale o di tessuto biologico). 
quazione permette di calcolare questo potenziale, in 
zione a una singola specie ionica. Verso gli inizi del 
secolo, Julius Bernstein si servi di questa equazione pei 
solvere il problema di come un tessuto biologico, 
muscolo, riesca a produrre potenziali elettrici. (Più di 
secolo prima, Luigi Galvani aveva dimostrato |" 
di potenziali elettrici nei muscoli della rana.) L'" 
di Nernst servì a Bernstein per dimostrare che difl 
nella concentrazione ionica intra- ed extracellulare 
no a una differenza di potenziale tra le due facce del 
smalemma neuronale. L'equazione di Nernst per K* è 


Ex = (RT/zF) log. ([K*]/{K*]) 


dove E, è il potenziale di equilibrio per K*, R è la costi 
universale dei gas, 7 è la temperatura assoluta in kel 
è la valenza dello ione considerato (per K* è 1), Fè la. 
stante di Faraday, [K*], è la concentrazione di K° alles 
no (outside) della cellula e [K*], è la concentrazione 
all'interno (inside); log, è il logaritmo naturale. 
i valori di 400 mM per la concentrazione di K* all’ 
del neurone e di 20 mM per la concentrazione all'est 
(come è emerso dagli studi sull'assone del cal 0 
può così calcolare l'equazione di Nernst per K* a 25°G 


E, = 59,8 logio (20/400) = -75 mV 
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enta il potenziale di equilibrio per K*, cioè il 
di membrana in corrispondenza del 
è flusso netto di ioni, né verso l'interno né 
ro. Da misurazioni eseguite sul tessuto mu- 
in ottenne valori in accordo con i risultati 
eguito applicando l'equazione di Nernst. 
meuroni il potenziale di riposo della membra- 
mativamente) uguale al potenziale di equi- 
K°, tuttavia occorre tenere conto anche del con- 
lì altri ioni. K* non è l’unico ione a cui la 
a è permeabile, quindi bisogna prendere in 
one anche gli ioni Na* e CI. Negli anni ‘40, 
in sviluppò un'equazione che consente di 
o calcolo, uno strumento matematico che 
o della permeabilità della membrana a tutte le 
niche importanti e che prende il nome di equa- 


delle simulazioni basate sulle equazioni di 
e di Nernst sono stati saggiati nei classici studi 
da Alan Hodgkin, Andrew Huxley e dai loro col- 
Îlievi negli anni ‘30, ‘40 e ’50 del Novecento. 
ori hanno eseguito una geniale serie di 
| che comprendevano la manipolazione arti- 
le concentrazioni ioniche intra- ed extracellu- 
studiarne gli effetti sul potenziale di mem- 
inte la registrazione del potenziale di mem- 

tevano nella cellula correnti elettriche, 
b di studiare le modificazioni del potenziale e di 
Te le correnti transmembrana a esse associate. 
ti studi dimostrarono, le equazioni riuscivano 
zare con buona approssimazione le variazioni 
di membrana che erano state registrate; 
«Storia del potenziale d'azione» sarà descrit- 
so a nuovi metodi di registrazione da parte di 


NI 


) elettrica nei neuroni 


ono di due proprietà importanti ai fini del- 
one. La prima è la conduzione di volume, per 
ti elettriche possono scorrere all’interno di 
ellule e attraversarne la membrana; la seconda è 

‘di generare una grande varietà di correnti elet- 
{ di recettore, potenziali sinaptici e 
li d'azione. Vediamo ora come si misura il flus- 
rente attraverso le membrane e all’interno dei 
0 di che passeremo a esaminare le proprietà 


del potenziale di membrana 


140 e all'inizio degli anni ‘50 furono sviluppa- 
che consentivano di registrare con grande 
e il potenziale di membrana dei neuroni. In li- 
quelle prime tecniche non erano complicate, 


ma in pratica le piccole dimensioni dei neuroni (50-100 
micron di diametro) e degli assoni (1-3 micron di diame- 
tro) rendevano indispensabile lo sviluppo di nuove tecni- 
che. Per registrare la differenza di potenziale tra le due 
facce della membrana neuronale, è necessario disporre di 
un elettrodo molto piccolo (un filo molto fine o una sot- 
tilissima micropipetta) inserito all’interno del neurone e 
di un altro elettrodo all'esterno; la differenza di potenzia- 
le fra i due elettrodi rappresenta il valore del potenziale 
di membrana (si veda la Figura 2.10). 

Si può costruire una micropipetta da usare come elet- 
trodo riscaldando un minuscolo tubo di vetro e allungan- 
dolo fino a ottenere una punta finissima (<1 micron). 
Una volta riempito di una soluzione con buone proprietà 
conduttive, il microelettrodo può fungere da dispositivo 
per la registrazione, oltre che da piccolo arpione con cui 
perforare i neuroni durante l'osservazione al microsco- 
pio. Il segnale che rappresenta la differenza fra il voltag- 
gio registrato dall'elettrodo interno alla cellula e quello 
registrato dall'elettrodo esterno può essere amplificato e 
visualizzato sullo schermo di un oscilloscopio. Poiché il 
valore del voltaggio all'esterno del neurone è arbitraria- 
mente stabilito uguale a zero, all’interno dei neuroni a ri- 
poso si ha un voltaggio negativo. 

Questa tecnica è stata lievemente modificata in modo 
da immettere nel neurone una corrente, cosa che si ottie- 
ne facilmente inserendo fra i due elettrodi un generatore, 
anziché un amplificatore di corrente. Una volta introdot- 
ti gli elettrodi, si può immettere la corrente e registrare le 
variazioni del potenziale di membrana della cellula neu- 
rale (Figura 2.12). La stimolazione prodotta dall’elettrodo 
è molto simile a quella generata da un potenziale sinapti- 
co in un neurone o da un potenziale di recettore in un 
recettore sensoriale; questo ci permette di indagare come 
l’attività di un neurone postsinaptico viene influenzata 
da correnti molto deboli immesse al suo interno. Le at- 
tuali varianti di questa tecnica hanno raggiunto un tale 
livello di sofisticazione da permetterci di studiare le pro- 
prietà dei canali ionici. 


W Proprietà elettriche passive dei neuroni 


Dei neuroni conosciamo già (1) la morfologia generale, 
(2) sappiamo che esiste una differenza di potenziale tra le 
due facce del plasmalemma, generata dalle proprietà del- 
la membrana neuronale e dalla diseguale distribuzione 
degli ioni sui suoi due lati, (3) che questa fonte di energia 
elettrica può essere usata dal neurone e misurata dai ri- 
cercatori. La prossima domanda a cui cercheremo di dare 
risposta è: in quale modo il potenziale di membrana per- 
mette ai neuroni di comunicare tra loro? Per prima cosa 
occorre capire le proprietà elettriche passive dei neuroni 
e come tali proprietà influenzano il flusso di corrente 
nello spazio intracellulare; è importante conoscere questi 
aspetti perché da essi dipendono un po' tutte le caratteri- 
stiche della segnalazione neuronale. 
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2.12. somministrazione 

e registrazione intracellulare di una 
corrente. Gli elettrodi possono essere 
collegati a un generatore e utilizzati 
per immettere nel neurone 

una corrente; diventa così possibile 
misurare l'effetto prodotto 

sul potenziale di membrana dalla 
corrente stessa. In questo caso 

si somministra una corrente 
depolarizzante, rendendo più positiva 
la punta dell'elettrodo interno 

al neurone. Con il fluire della corrente 
fuori della cellula attraverso 

la membrana, così da completare 

Îl circuito elettrico con l'elettrodo 
situato all'esterno, la membrana 

si depolarizza. 


I neuroni sono essenzialmente dei sacchetti di liqui- 
do elettricamente conduttivo (citoplasma), delimitati da 
un isolante elettrico (la membrana cellulare), quindi pos- 
siedono un'eccellente conduzione di volume, ovvero il 
loro intero volume è conduttivo (come, del resto, lo è 
tutto il nostro corpo, e ciò spiega perché infilare un dito 
in una presa di corrente mentre si hanno i piedi in una 
pozza d’acqua non sia un'idea particolarmente brillan- 
te!). Tutto ciò avviene in mezzo a quel mare salato che è 
il liquido extracellulare, la cui conduttività è simile a 
quella del citoplasma. Quindi, nei neuroni e nel loro am- 
biente, è possibile distinguere tra elementi conduttori (ci- 
toplasma e liquido extracellulare) ed elementi isolanti (le 
membrane): questi ultimi sono anche strutture dotate di 
notevole benché variabile resistenza, oltre che della ca- 
pacità d'immagazzinare per breve tempo la carica elet- 
trica (capacitanza). Questi elementi, insieme al poten- 
ziale di membrana e ai canali ionici, possono essere rap- 
presentati usando come modelli circuiti elettrici equiva- 
lenti (si veda la scheda «Costruire neuroni usando fili 
elettrici e batterie»). 

Il comportamento dei neuroni può essere interpretato 
anche in semplici termini qualitativi. Il primo obiettivo è 
capire come, in seguito a stimolazione sensoriale o all’at- 
tività sinaptica, queste cellule siano passivamente percor- 
se da correnti elettriche. In questo modo operiamo una 
distinzione fra processi attivi della membrana - come 
quelli che generano i potenziali d'azione, i potenziali si- 
naptici o i potenziali di recettore (tutte correnti attive), i 
quali implicano sempre l'apertura di canali ionici — e le 
correnti passive che ne risultano. È la facilità con cui 
queste correnti passive possono liberamente fluire attra- 
verso Îl neurone a imporre vincoli sulla distanza a cui la 
cellula può inviare i suoi impulsi, e sul come, e se, si ser- 


virà dei potenziali d'azione per la comunicazione, Rit 
neremo sul potenziale d'azione più avanti, quando 
scriveremo i processi attivi della membrana. 


Quadro generale della segnalazione: correnti atti 
correnti passive Cominciamo col descrivere alcuni 
saggi fondamentali della segnalazione neuronale, in qu 
sto caso della comunicazione fra neuroni. La Figura 
illustra questi passaggi, dall'input sinaptico alla gt 
zione di potenziali d'azione nell’assone; nel testo che 
gue, i numeri tra parentesi richiamano quelli nella figi 
Quando una sinapsi viene attivata (1), attraverso la n 
brana del neurone postsinaptico in corrispondenza 
sinapsi si generano correnti elettriche attive, che a 
volta generano potenziali sinaptici (2). Questo flusso 
corrente in una regione ben localizzata della men 
postsinaptica provoca una corrente che scorre per co 
zione passiva attraverso il neurone; tale conduzione 
siva è detta conduzione elettrotonica. Le correnti 
ve (che fluiscono attraverso il citoplasma per cond 
di volume) percorrono i dendriti e il soma del nei 
postsinaptico (3). Se sono abbastanza forti, le co 
passive possono avviare potenziali d'azione nella 
d’innesco del potenziale a punta, nel cono di emet 
dell’assone (4). Il potenziale d'azione è un processo 
della membrana (perché implica modificazioni nel 
duttanza della membrana stessa, tramite l'ap 
chiusura di canali ionici), ma il suo risultato è, 
vello della sinapsi, la generazione di correnti p 
fluiscono lungo l’assone (5). Queste correnti p 
sono depolarizzare piccole aree adiacenti d 
causando la generazione di altri potenziali d' 
ciò fa sì che il processo continui e sì propaghi, 
lungo l’assone, fino ai terminali, dove ha luogo il 
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la conduzione delle correnti all'interno della cel 
proprietà comprendono la diversa resistività 


a della corrente generata dal potenziale di membra- 
una modellizzazione di queste componenti neuro- 
re il comportamento elettrico di dendriti, neuroni 
ologi hanno sviluppato il concetto di «circuito equiva- 
uito te sfrutta la terminologia e i principi del- 
“costruire un modello approssimato del neurone e 
tative in grado di modellizzare lo stato del 
ta dato uno specifico insieme di condizioni. Per 
nella figura, è possibile assegnare alla mem- 
a- ed extracellulare specifici valori di resistenza 
capacità d'immagazzinare la carica elettrica). 
mbrana del neurone viene perciò rappresentata 
fesistori e di condensatori disposti in parallelo, 
tra- ed extracellulare sono rappresentati da resì- 
serie. 
rana del neurone contiene resistori variabili, dal mo- 
lonidi possono aprirsi o chiudersi, modificando 
della membrana al flusso della corrente (cioè, 
‘muovono attraverso i canali ionici, la conduttanza 
di membrana può essere rappresentato da 


una batteria nello spessore della membrana, dal momento che il po- 
tenziale di membrana costituisce una sorgente costante di potenza 
elettrica che può immettere corrente nel circuito equivalente. 

La modellizzazione del neurone tramite un circuito elettrico per- 
mette di trarre previsioni di natura quantitativa su come il neuro- 
ne dovrebbe comportarsi nelle condizioni di laboratorio e nelle nor- 
mali condizioni fisiologiche. Utilizzando questo modello, i fisiologi 
sono riusciti a dare interpretazioni teoriche del comportamento dei 
neuroni, dopo averne registrato per mezzo di microelettrodi il fun- 
zionamento reale. Per esempio, l'assone gigante del calamaro ha 
un diametro di circa 0,5 mm, mentre il diametro di una fibra mu- 
scolare di rana può essere di appena 0,1 mm. In queste due cellu- 
le la resistenza del liquido citoplasmatico in quanto tale è all’incir- 
ca la stessa, tuttavia la resistenza interna alla cellula più grande è 
più bassa a causa del maggior volume; questo fatto può essere 
rappresentato nel modello abbassando il valore dei resistori in se- 
rie che rappresentano la resistenza interna dello spazio intracellu- 
lare. È quindi possibile calcolare l'effetto differenziale che un cam- 
biamento di corrente in un punto avrebbe sul potenziale di mem- 
brana a una data distanza da quel punto, qualunque essa sia. Spe- 
rimentalmente è noto che questa «costante di lunghezza» (si veda 
il testo) è diversa in cellule diverse e, nel modello del circuito equi- 
valente, cambiando i valori dei resistori neuronali è possibile de- 
scrivere con precisione tale effetto. 


Diagramma di un assone mielinico 
{in alto) e ingrandimento di una sua 
sezione (in basso); sovrapposta 

a quest'ultimo è l'illustrazione del 
circuito elettrico equivalente. 
Adattata da Netter (1983). 
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2.1 3 Rappresentazione schematica 
della trasmissione di segnali fra 
neuroni. Gli input sinaptici (1) agiscono 
sulla membrana postsinaptica, 
portando alla generazione di correnti 
(postsinaptiche) a livello delle sinapsi 
(2). Queste correnti sono attive, 

ma si diffondono per conduzione 
elettrotonica (passiva) attraverso 

lo spazio intracellulare (3). Le correnti 
depolarizzano la membrana e tale 
depolarizzazione, se è abbastanza 
forte, può innescare la generazione 

di potenziali d'azione nell'assone (4). 
Ogni potenziale d'azione è un processo 
attivo, che si verifica quando nella 
membrana si aprono i canali del Na* 
ad accesso regolato dal voltaggio. 

La corrente verso l'interno che sì 
genera durante questa fase del 
potenziale d'azione si propaga poi 
lungo l'assone per conduzione 
elettrotonica (5). Ciò porta alla 
depolarizzazione delle regioni della 
membrana adiacenti, le quali possono 
poi generare un altro potenziale 
d'azione; così il processo continua 
propagandosi lungo tutto l'assone (6). 


dei neurotrasmettitori e l’intera serie di passaggi si ripete 
nel neurone successivo. 

A volte non è facile capire con esattezza la trasforma- 
zione delle correnti attive in passive, dal momento che 
non esiste una netta fase di transizione tra l'uno e l’altro 
tipo di corrente. Piuttosto, le correnti che scorrono nel 
neurone sono considerate attive in prossimità dei proces- 
sì di membrana attivi, cioè dei processi che implicano l'a- 
pertura di canali ionici, consentendo così il flusso di cor- 
renti ioniche (che saranno descritte più avanti). Le stesse 
correnti possono anche fluire passivamente entro la cel- 
lula per conduzione elettrotonica; si parla allora di corren- 
ti passive perché il loro passaggio attraverso la cellula e il 
plasmalemma non è mediato dall'apertura di canali ioni- 
ci, ma dalle proprietà fisiche della membrana e dalla na- 
tura dei circuiti elettrici. La corrente deve sempre fluire in 
modo da compiere un circuito completo; quindi il flusso 
di ioni verso l'interno di un neurone è sempre accompa- 
gnato da un flusso opposto di correnti verso l'esterno, 
così da formare un circuito completo (Figura 2.14). 

Come si è detto in precedenza, la corrente elettrica 
presente nei neuroni è di natura ionica, ovvero è mediata 
da atomi in soluzione dotati di carica (gli ioni). Nelle cel- 
lule nervose gli elementi dotati di carica consistono prin- 
cipalmente negli ioni Na*, K* e CI°, ma in soluzione vi 
sono anche grandi proteine cariche. Poiché le correnti 
transmembrana sono di solito veicolate dagli elementi di 
dimensioni più piccole, cioè dagli ioni, in genere si parla 
di correnti del sodio, del potassio 0 del cloro attraverso la 
membrana e, più in generale, di correnti ioniche all’in- 
terno o all'esterno del neurone. La generazione di queste 


correnti sì ha tipicamente quando specie ioniche, con 
cationi K* o Na', attraversano la membrana di un 
ne tramite i canali ionici che si aprono in risposta a 
moli chimici, elettrici o fisici. 


Conduzione elettrotonica (decrementale) Un ques 
fondamentale riguardante la segnalazione è: fino a q 
distanza le correnti ioniche passive possono prop 
lungo un dendrite, l’assone o il corpo cellulare, in 
za di processi attivi che le reintegrino (cioè di poten 
d'azione)? La distanza percorsa è in funzione di tre 
portanti proprietà fisiche del neurone: l'ampiezza 
corrente originale, la resistenza (e la capacitanza) dé 
membrana neuronale e la conduttività dei liquidi in 


vaesta 
2.14. Fiusso di corrente generato da un potenziale d'azione. 
Rappresentazione schematica delle correnti che attraversano la 
discendono lungo il neurone, quindi ne escono per ritornare alla sa 
Adattata da Netter (1991). 
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rente, imitando l’azione di un input sinaptico. Lungo l’as- 
sone, a distanze diverse dal punto in cui è situato l’elet- 
trodo di stimolazione, sono inseriti vari elettrodi di regi- 
strazione. Quando l'elettrodo stimolante introduce in 
quell'area dell’assone una corrente positiva (ciò significa 
che la punta dell’elettrodo viene resa positiva grazie a un 
generatore), la corrente si trasmette lungo l’assone e ne 
emerge attraverso la membrana, generando correnti di ri- 
torno che fluiscono all'indietro verso l'elettrodo situato 
A nel liquido extracellulare, completando così il circuito. 
Nel caso rappresentato in figura, l'immissione di corrente 
induce una depolarizzazione che è al di sotto della soglia 
di corrente indotto artificialmente. È possibile far scorrere per la generazione di potenziali d'azione (si veda il prossi- 
enti elettriche per mezzo di un elettrodo intracellulare mo paragrafo). La corrente ha il massimo della forza nei 
cid pressi dell’elettrodo inserito nel neurite, mentre le corren- 
ti elettrotoniche passive che scendono lungo l’assone di- 
ventano sempre più deboli con l'aumentare della distanza 
dalla sorgente. Se misuriamo il potenziale della membra- 
i neuroni; è infatti possibile sia effettuare —na, vediamo una grossa variazione del voltaggio nei pressi 
ell’attività elettrica interna ai neuroni (se le dell’elettrodo di stimolazione, e variazioni progressiva- 
ni lo consentono), sia immettere al loro in- mente più piccole man mano aumenta la distanza da 
nti al fine di studiarne gli effetti (Figura —questo elettrodo. Assumendo che la resistività della mem- 
0 ha notevolmente contribuito a rana resti invariata, il cambiamento di voltaggio della 
passive della membrana e gli aspetti —membrana è dovuto alla minore ampiezza della corrente 
no nel grande quadro della segnalazio- nei siti più distanti (cioè al decremento del segnale), per- 
ciò la conduzione elettrotonica è detta anche conduzione 

nzitutto la schematica rappresentazione —decrementale. Come il volume del suono di una voce, l’in- 
pura 2.162. Un elettrodo di stimolazione tensità di un fascio luminoso o l'odore della nostra pizza 
ssone può immettere nella cellula una cor- preferita diminuiscono al crescere della distanza dalla fon- 


Questi principi hanno potuto essere in- 
alla modellizzazione e alla sperimenta- 


x Il voltaggio scende a circa 1/3 
\ del valore originale 


eurone con un elettrodo per l'immissione di corrente a un'estremità dell'assone e vari elettrodi per la registrazione lungo l'assone, 

dal soma. L'ampiezza della depolarizzazione della membrana, indotta dall'ingresso di una corrente di intensità inferiore alla soglia, 
con l'aumentare della distanza dal sito d'ingresso. (b) La relazione tra dedlino della depolarizzazione della membrana 
|passive che si propagano lungo l'assone e distanza è espressa da una funzione esponenziale; è sempre possibile individuare una 
dall'origine, chiamata costante di lunghezza (lc), in cui il valore del potenziale di membrana è il 37% del valore originale 
‘e Nicholls (1976). 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


Sentimi, sto urlando! 


I potenziali elettrotonici generati dagli input sinaptici sui dendriti 
sono associati a correnti che fluiscono attraverso i dendriti e il pi- 
renoforo del neurone. Se sono abbastanza forti (grazie alla som- 
mazione di molti input) quando raggiungono la regione del cono 
di emergenza dell'assone (la zona di innesco del potenziale a pun- 
ta) queste correnti possono dare origine a un potenziale d'azione. 
Ma poiché gli input sinaptici danno origine a correnti elettrotoni- 
che, e poiché, come è spiegato nel testo, queste correnti sono de- 
crementali in quanto la loro forza diminuisce esponenzialmente 
man mano ci si allontana dalle sinapsi in cui sono generate, come 
possono gli input sui dendriti più lontani (distali) esercitare una 
qualsiasi influenza sul comportamento del neurone? Come mai que- 
sti input non sono così deboli da essere completamente soverchia- 
ti da quelli più vicini al cono d'emergenza, per esempio quelli rac- 
colti dalle regioni dei dendriti più vicine (prossimali) al pirenoforo? 
Questa questione ha rappresentato per molto tempo un vero mi- 
stero e un aspetto fra i più controversi. Recentemente Jeffrey Ma- 
gee, del Louisiana State University Medical Center, ed Erik Cook 
del Baylor College of Medecine hanno pubblicato (2000) i risulta» 
ti ottenuti in esperimenti su neuroni dell’ippocampo, una struttura 
del lobo temporale (si veda il Capitolo 3). | due ricercatori hanno 
stimolato e registrato l'attività dei dendriti in preparazioni (si veda 
Il testo) di cellule piramidali dell'ippocampo di ratto. Le registrazioni 
sono state raccolte su dendriti prossimali o distali rispetto al pire- 


te, lo stesso accade anche alla corrente che circola dentro 
e intorno all'assone. La legge di Ohm (secondo la quale il 
voltaggio è uguale all'intensità della corrente moltiplicata 
per la resistenza, ovvero V = IR) può aiutarci a capire que- 
sta relazione. Mentre la corrente continua a scendere lun- 
go l’assone, la resistenza cumulativa (R) diventa sempre 
più grande, perciò nel circuito si ha una caduta di tensio- 
ne (V) sempre maggiore. Dall’equazione precedente si ri- 
cava 1 = V/R, ovvero l'intensità della corrente (1) diminui- 
sce con l'aumentare della resistenza. Si noti, tuttavia, che 
in questa semplice formulazione la legge di Ohm non co- 
glie le più sottili proprietà del neurone, pur essendo utile 
alla comprensione intuitiva dei principali fattori della 
conduzione elettrotonica (si veda la scheda «Costruire 
neuroni usando fili elettrici e batterie»). 

Bisogna ricordare che lo scopo della conduzione elet- 
trica nei neuroni è consentire ai neuriti di veicolare 
informazioni fino ai terminali, dove avviene il rilascio 
del neurotrasmettitore, il quale poi determina la trasmis- 
sione sinaptica fra cellule neurali. La questione che più ci 
interessa ora è chiarire se la conduzione elettrotonica 
passiva è sufficiente a permettere questa comunicazione. 
La risposta è un «No!» deciso, mitigato da un «Sì» valevo- 


noforo, come pure sul pirenoforo stesso. Magee e Cook hanno! 
vato (in base a registrazioni eseguite nel corpo cellulare) che l'att 
sinaptica lungo i dendriti, sia in prossimità del pirenoforo sia lo 
da esso, provocava nel corpo cellulare depolarizzazioni di 

tità. Perciò, nonostante la maggiore distanza di alcuni input sin 
di, così che, in base ai principi della conduzione elettrotonica d 
mentale, avrebbero dovuto produrre effetti minari, a livello del ai 
cellulare gli input davano in realtà luogo a effetti equivalenti, Ma 
e Cook si chiesero allora come ciò potesse avvenire. Forse che i 
driti utilizzano qualche meccanismo attivo, magari i canali 
dipendenti di cui è nota la presenza lungo il dendrite, per 

re la forza dei segnali più lontani? Oppure l'equivalenza tra gli 
ti degli input sinaptici prossimali e distali dipende dalla diversa f 
delle correnti sinaptiche in regioni differenti del dendrite? Le pi 
raccolte da Magee e Cook vanno a sostegno di questa seconda| 
tesi. Quando registrarono le correnti prodotte lungo il dendrite 
input sinaptici, trovarono un sistematico incremento della loro in 
sità man mano aumentava la distanza rispetto al corpo cellu 
punto in cui si effettuava la registrazione. Questa maggiore 

le correnti sinaptiche più distanti supera e compensa la progressi 
minuzione d'ampiezza delle correnti elettrotoniche, dovuta alla 
giore lontananza dal loro sito di generazione. In altre parole, p 
si «sentire», le sinapsi più lontane devono, proprio come fanno li 
sone, «urlare più forte». i 


le solo in certe circostanze. Poiché la forza della corre 
diminuisce con la distanza dalla sorgente, un seg 
questa natura non è adatto alla comunicazione su 
distanze, ma può funzionare bene su quelle brevi. 

Come si è già detto, la distanza fino a cui le con 
elettrotoniche possono essere efficaci per la comunica 
ne dipende, in parte, dall'ampiezza della corrente ofì 
nale: maggiore è l'ampiezza, più lontano arriverà la @ 
rente. In laboratorio questo aspetto può essere mi 
to dallo sperimentatore, aumentando l'ampiezza d 
corrente introdotta in un neurone. Ma nelle noti 
condizioni fisiologiche l'ampiezza della corrente è d 
minata da fattori fisiologici, quali l'intensità dello sti 
lo fisico che colpisce un recettore o il numero e la 
degli input sinaptici che giungono al neurone, P 
questi eventi possono essere associati con correnti 
grandezza diversa, i cambiamenti da esse indotti 
tenziale di membrana sono definiti graduati. Un'altrad 
manda che possiamo porci è quale influenza abbia 
sistività della membrana sulla conduzione dei poi 
elettrotonici. Per dirla in parole semplici, all'aumei 
della resistività della membrana, più corrente sarà in 
lungo l’assone, meno ne uscirà fuori. Per chiarire qu 
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pa 


deriamo l'analogia con un tubo di gomma 
ffiare il giardino. Se la gomma è integra (cioè of- 
evata resistenza all'acqua che scorre dentro il 
ora l'acqua introdotta a un capo deve per forza 
10 il tubo, fino a uscirne dall'altra parte. Ma 
pieno di buchi (cioè ha una bassa resistenza), 
ntrodotta a un'estremità non fa tanta strada den- 
î, perché fuoriesce prima. Se il numero delle 
0, l'acqua può scendere lungo il tubo solo per 
to, prima che la pressione cada fino al punto 
ila più uscire all’altro capo. Analogamente, la 
della membrana neuronale influenza la distan- 
‘corrente può arrivare lungo l’assone (questo 
importante più avanti, quando prenderemo 
la mielinizzazione e la conduzione). 
iclud anche la conduttività (resistività = 
dello spazio intracellulare influisce sulla 
‘una corrente può percorrere all’interno di 
Di solito i liquidi intra- ed extracellulare 
alta conduttività perché, essendo soluzioni sa- 
jenere sono buoni conduttori della corrente elet- 
se non così buoni come il filo metallico). La 
dendritì, dei pirenofori e degli assoni cam- 


Potenziale postsinaptico eccitatorio medio 


si 


— Registrazioni da (a) un dendrite distale 


che sta per «soma») era simile sia per gli 
input sinaptici prossimali sia per quelli 
distali: si confrontino i tracciati indicati con 
sin (a) e in (b). | potenziali sinaptici erano 
invece diversi per | due tipi di input (cioè 
prossimali e distali): si confrontino 

Î tracciati indicati con d, che sta per 
«dendrite», nelle figure (a) e (b). 

(6) La media dei potenziali postsinaptici 
‘ecditatori registrati dai dendriti e dal 
pirenoforo (soma), relativi a input sinaptici 
prossimali e distali. | tracciati mostrano 
che l'ampiezza delle correnti sinaptiche 

è maggiore quanto più le sinapsi sono 
lontane dal pirenoforo, mentre a livello del 
corpo cellulare le grandezze dei potenziali 
risultanti sono simili. Adattata da Magee 
e Cook (2000). 
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bia comunque in funzione delle loro dimensioni. Ritor- 
nando all’analogia del tubo per innaffiare, in un tubo di 
grosso diametro l’acqua scorre facilmente, ma in un tubo 
sottile la pressione dell’acqua - quindi la resistività — au- 
menta a causa del flusso limitato. Analogamente, se l’as- 
sone è grande, il flusso della corrente è maggiore. Quindi, 
l'ampiezza elevata delle correnti di recettore o sinaptiche, 
l’alta resistenza della membrana e le vie intracellulari a 
bassa resistenza fanno aumentare la conduzione elettro- 
tonica delle correnti, consentendo loro di arrivare a in- 
fluenzare la membrana neuronale in loci più distanti dal 
proprio sito di generazione. 

Ma nelle condizioni più favorevoli, fino a quale di- 
stanza la conduzione elettrotonica è un mezzo efficace di 
comunicazione elettrica? Non tanto lontano, in genere 
circa un millimetro. La natura decrementale delle corren- 
ti elettriche passive può essere rappresentata mediante 
un grafico, in cui si riporta il cambiamento del potenzia- 
le di membrana in funzione della distanza tra la fonte 
della corrente e il sito di registrazione (si veda la Figura 
2.16b). Ciò che si osserva in questo tipo di diagramma è 
che il cambiamento del potenziale di membrana registra- 
to cala esponenzialmente. La costante di lunghezza è la di- 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


La storia del potenziale d'azione 


Fino a circa 65 anni fa non si sapeva granché dei meccanismi sot- 
tostanti alla generazione dei potenziali d'azione. Sapevamo già 
costruire macchine come gli aeroplani e le radio — vale a dire, ap- 
parecchi sofisticati per usi sia pacifici sia bellici — ma nessun es- 
sere umano era ancora riuscito a registrare un potenziale d'azio- 
ne dall'interno di un neurone. Tuttavia in molti tentavano di far- 
lo; tra essi spiccano Alan Hodgkin e Andrew Huxley, due scienziati 
di importanza decisiva nella storia del potenziale d'azione, i qua- 
li tra il 1938 e il 1952 scrissero una serie di articoli fondamentali 
su questo argomento. In un classico lavoro apparso nel 1938 sul- 
la rivista Nature, i due autori pubblicarono la prima registrazione 
di un potenziale d'azione, rilevata in un assone gigante di cala- 
maro. Attenzione: si tratta dell'assone gigante di un calamaro (un 
animale lungo una ventina di centimetri) e non dell'assone di un 
«calamaro gigante»; Hodgkin e Huxley possono anche essere sta- 
ti due pionieri delle ricerche sul sistema nervoso, ma hanno la- 
sciato i calamari giganti alle prodezze di Jacques Cousteau, pre- 
ferendo confinare entro le stanze di un laboratorio la loro sfida alla 
natura. Le ricerche di Hodgkin e Huxley portarono alla formula 


(a) Il primo potenziale assonico mai registrato, riportato 
in un lavoro del 1938 di Hodgkin e Huxley. 

(b) ll grafico mostra il voltaggio transmembrana 
{il potenziale di membrana) e la conduttanza della 
membrana (g) in funzione del tempo, nel corso 

di un potenziale d'azione (AP). Da Haeusser (2000). 


zione dell'«ipotesi ionica» e infine alla teoria sulla genesi del | 
tenziale d'azione detta di Hodgkin e Huey. Il punto ess î 
loro modello era che le correnti ioniche, le correnti di Na e 
agivano in modo indipendente nel dare origine al potenziale 
Zione e che tali correnti diventavano attive in un momento 
preciso, per effetto di rapidi cambiamenti nella conduttanza dei 
membrana neuronale. Hodgkin e Huxley si servirono di un'i 
gnosa tecnica inventata da Kenneth Cole, detta blocco del 
taggio (voltage clamp), che implicava un circuito elettrico 
so con un sistema di registrazione intracellulare. Questo 
chio permetteva di mantenere il voltaggio della membrana a un: 
lore costante («bloccato») anche durante cambiamenti della ai 
centrazione ionica nel liquido extracellulare, e dopo l'iniezione 
una corrente elettrica che causava un flusso di correnti atti 
la membrana tramite i canali ionici. Grazie a queste t 
Hodgkin, Huxley e i loro collaboratori dimostrarono che le 
fasi del potenziale d'azione dipendevano da correnti 
ioni Na* e K*, tramite cambiamenti della conduttanza per | 
(Gua) e per K* (gx). 


stanza lungo l'assone, alla quale il potenziale è circa un 
terzo del suo valore originale. Questo parametro può es- 
sere usato per quantificare l'efficacia della conduzione 
elettrotonica in neuroni differenti o loro parti. 

Un millimetro può sembrare una distanza troppo bre- 
ve per un'efficace conduzione dei segnali elettrici, ma in 
una struttura come la retina, un millimetro è sufficiente 
a consentire la comunicazione neurone-neurone (si veda 
anche, più avanti in questo capitolo, il paragrafo intitola- 
to «Trasmissione elettrica»). Nel midollo spinale, però, 
dove decorrono gli assoni di cellule che possono avere il 
corpo nella corteccia cerebrale motoria e le terminazioni 
assoniche su motoneuroni del midollo, un millimetro è 
davvero una distanza troppo breve. In questi casi i segna- 
li elettrici che viaggiano lungo un assone devono coprire 
distanze anche di qualche metro; si pensi, per esempio, a 
una giraffa, a un elefante o a una balena! Per condurre se- 
gnali elettrici su lunghe distanze nel sistema nervoso 
centrale e in quello periferico si è evoluto un meccani- 
smo diverso, un meccanismo attivo di rigenerazione. 


W Proprietà elettriche attive dei neuroni 


Nel paragrafo precedente abbiamo visto come le 
prietà fisiche dei neuroni influenzino il flusso al 
terno di correnti elettriche passive, come conseg 
degli input sinaptici o della stimolazione sensoriale, 
vello dei recettori. Abbiamo visto che la conduzione; 
trotonica è efficiente solo per la comunicazione 
stanze brevi, non su quelle lunghe. La segnalazio 
lunga distanza richiede segnali elettrici attivi, 0 
tivi, detti potenziali d'azione. 


Potenziali d'azione Per capire i potenziali d’ 
corre rendersi conto che i potenziali graduati di re 
e quelli sinaptici, i potenziali elettrotonici de 
i potenziali d'azione sono tutti fenomeni che imp 
cambiamenti del potenziale di membrana nel tempo 
anche che si tratta di cambiamenti fondamentaln 
diversi. Inoltre, dobbiamo distinguere fra il potel 
della membrana a riposo e il potenziale nel momen 
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versata da un flusso di corrente, per esem- 
un potenziale d'azione. E ancora, il potenzia- 
drana può diventare più negativo (iperpolariz- 
no negativo (depolarizzato) rispetto ai poten- 
pura 2.17) e tali differenze sono influen- 
di input (eccitatori e inibitori). Infine, 
come | potenziali d'azione traggono origi- 
iti elettrotoniche passive che alterano local- 
e di membrana, innescando così poten- 
è in specifiche regioni della membrana neu- 


2.17 Assone con elettrodi 

di stimolazione e di registrazione. 

Se si somministra corrente rendendo 
più positiva la punta dell'elettrodo 
interno, la membrana si depolarizza 
(a). Se il flusso di corrente passa nella 
direzione opposta (b), la membrana 
neuronale si iperpolarizza. 


Potenziale di membrana 
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ronale. Perciò i due tipi di conduzione elettrica nei neuro- 
ni — passiva elettrotonica e attiva rigenerativa - sono tra 
loro intimamente connessi (si veda la Figura 2.13). 

Una stimolazione in grado di depolarizzare i neuroni 
può generare potenziali d'azione lungo gli assoni. È pos- 
sibile osservare questi potenziali d'azione senza dispositi- 
vi di registrazione intracellulari, situando gli elettrodi al- 
l'esterno di assoni o di fasci di assoni (cioè nervi) (Figura 
2.18); tuttavia, per chiarire i meccanismi che generano i 
potenziali d'azione, i ricercatori ricorrono alla registrazio- 


2.18 Elettrodi di Stimolazione 

e di registrazione extracellulari 

e tracciato dei potenziali d'azione 
composti. Un grande elettrodo situato 
all'esterno della cellula può 
depolarizzare la membrana 

e generare potenziali d'azione. 

In questa figura viene stimolato 

un nervo periferico composto da molti 
assoni; il potenziale d'azione 
composto (la sommatoria dei 
potenziali d'azione di tutti i singoli 
assoni) viene registrato per mezzo 

di un elettrodo extracellulare. 

Gli elettrodi rappresentati nella figura 
sono del tipo a gancio, ovvero sono 
sottili fili elettrici ripiegati a formare 
un gancio su cui poggia il nervo. 
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ne e alla stimolazione intracellulare. Applicando a un as- 
sone una stimolazione continua con correnti di ampiezza 
progressivamente crescente, si arriva a evocare un poten- 
ziale d'azione. Il potenziale d'azione consiste in una ra- 
pida depolarizzazione e un’altrettanto rapida ripolarizza- 
zione di un’area localizzata della membrana. La Figura 
2.19 illustra gli eventi di depolarizzazione della membra- 
na dell’assone che, se sono abbastanza grandi, possono 
portare alla generazione di potenziali d'azione. Il valore 
fino a cui occorre depolarizzare il potenziale di membra- 
na dell’assone perché possa innescarsi un potenziale d’a- 
zione, costituisce la cosiddetta soglia. Le depolarizzazioni 
che non raggiungono la soglia non evocano potenziali 
d'azione; quelle che invece la raggiungono, portano a po- 
tenziali d'azione caratteristici o potenziali a punta o spike 
(spike è quel potenziale d'azione che ha la forma di una 
punta quando lo si osserva all’oscilloscopio; il termine 
spike è spesso usato nel significato di «potenziale d'azio- 
ne» 0 «impulso», per esempio: «il neurone scaricava a 
una frequenza di 10 spike/s» significa «di 10 potenziali 
d'azione/secondo»). 

Una volta che il potenziale d'azione sia stato innesca- 
to, la sua ampiezza non dipende dall'entità della depola- 
rizzazione iniziale. Quindi, anche se la corrente depola- 
rizzante è superiore al valore necessario per raggiungere 
la soglia, la grandezza del potenziale d'azione generato 
non cambia; per questo motivo si dice che il potenziale 
d'azione soggiace a una legge del tutto-o-nulla. La ragione 
di ciò sta nel fatto che, mentre le correnti elettrotoniche 
che depolarizzano la membrana variano in ampiezza 


2.19 L'iniezione di una corrente 

positiva in un assone provoca una 

depolarizzazione che, se è O) 

abbastanza forte, innesca un 

potenziale d'azione. | cambiamenti 

nel potenziale della membrana indotti 

dalle correnti immesse possono LI 

essere considerati graduati, cioè 5 

possono assumere qualunque 

ampiezza a seconda della grandezza 

della corrente depolarizzante. Si 

confrontino le porzioni iniziali delle 

depolarizzazioni nei tracciati da 1 a 3 È 
visibili in basso, in funzione 

dell'intensità della corrente iniettata 

che è rappresentata nei riquadri da 1 

a 3 in alto [variazioni di potenziale a 

gradino o «a onda quadrata»]. o 
Tuttavia, quando la depolarizzazione 
raggiunge il valore di soglia, allora 
l'ampiezza del potenziale d'azione 
che si genera non è correlata con 
l'intensità della corrente 
depolarizzante originale. Ovvero il 
potenziale d'azione segue la legge 
del tutto-o-nulla (si confrontino i 
tracciati 2 e 3 in basso). Adattata da 
Kandel et al. (1991). 


(cioè sono graduate) a seconda, per esempio, dell'art 
za dello stimolo o dell'input sinaptico, il potenzi 
zione è generato da processi attivi della membran 
sono indipendenti dall’ampiezza delle correnti che 
nescano (purché abbiano grandezza sufficiente a poi 
il potenziale di membrana oltre la soglia). 
Come si è detto all'inizio di questo parag 
membrane del neuroni contengono canali ionici do 
di una struttura specializzata per il passaggio 
solo di certe specie ioniche. Inoltre i canali ionici 
stinguono per il fatto di essere o meno ad accesso 
to (gated o nongated), ovvero la loro conduttività è 
fluenzata da fattori esterni, i quali possono essere il 
taggio (per esempio, da correnti passive), certi comp 
chimici (per esempio, neurotrasmettitori) o stimoli î 
(per esempio, lo stiramento o la pressione su rea 
sensoriali). I canali ad accesso regolato (gated) es 
in stati fisici differenti: sostanzialmente possono è 
aperti o chiusi, come piccoli cancelli compresi 
spessore della membrana. Se i canali sono aperti, gli 
li possono attraversare sotto la spinta dei gradienti 
trici e della concentrazione ionica. Invece i canali 
ad accesso non regolato (nongated) sono sosta n 
sempre nella stessa condizione, ovvero aperti. Ne $ 
un esempio i canali nongated del K*, già descritti in 
cedenza. Questo tipo di canale influisce sul potenzi 
membrana facendo sì che gli ioni K* fuoriescai 
neuroni a riposo. Nelle membrane neuronali sono 
senti anche canali nongated per gli ioni Na* e CI, 
nali ionici ad accesso controllato dal voltaggio han 
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. Apertura dei canali del Na* 
ei voltaggio-dipendenti 


(di Hodgkin-Huxley. La depolarizzazione della membrana 
l'apertura dei canali del Na” voltaggio-dipendenti. 
\sodio che penetra all'interno fa aumentare ancora di più 
per cui altri canali sodici si aprono. Quando questa 
di soglia, nel potenziale di membrana predominano 
[so î canali del sodio; ciò innesca la fase iniziale positiva 
d'azione. 


Tempo (ms) 


Potenziale di equilibrio per K* 
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ruolo di primaria importanza nella generazione dei po- 
tenziali d'azione. 

| canali ionici voltaggio-dipendenti si aprono e si 
chiudono a seconda del potenziale di membrana. Quan- 
do il potenziale della membrana è quello di riposo, questi 
canali sono chiusi, ma si aprono non appena la membra- 
na si depolarizza. Quando una corrente passiva attraversa 
la membrana del neurone in seguito a un potenziale di 
recettore oppure sinaptico, la membrana si depolarizza e 
ciò influisce sui canali Na* ad accesso regolato dal voltag- 
gio, facendo sì che alcuni comincino a lasciar passare 
ioni Na* all’interno del neurone, il quale si depolarizza 
ulteriormente. Ciò a sua volta induce l'apertura di altri 
canali del sodio voltaggio-dipendenti, con conseguente 
ulteriore depolarizzazione, per cui il ciclo si perpetua con 
l'apertura di altri canali Na*. Il processo, detto ciclo di 
Hodgkin-Huxley, è illustrato nella Figura 2.20. 

Questo ciclo che si autoalimenta rapidamente dà ori- 
gine alla forte depolarizzazione che costituisce la prima 
porzione del potenziale d'azione (Figura 2.21). Dopo un 
breve ritardo, la depolarizzazione della membrana porta 
all'apertura dei canali ionici del K* ad accesso regolato 
dal voltaggio. Ciò permette agli ioni potassio di uscire dal 
neurone, dando così il via alla ripolarizzazione e al rista- 
bilirsi del potenziale di membrana a riposo. L'apertura 
dei canali del K* si protrae anche dopo la chiusura dei ca- 
nali del sodio. L'efflusso di K* senza afflusso di Na* inne- 
sca la seconda fase del potenziale d'azione, la ripolarizza- 
zione, che riporta il potenziale di membrana al valore di 
riposo, ma l'uscita degli ioni K* fa prima scendere il po- 


Potenziale di equilibrio per Na* 


2.21 Levariazioni nel voltaggio 
della membrana durante 
un potenziale d'azione, e nella 
conduttanza per il sodio (Gua) 
e per il potassio (gx) che ne sono 
la causa sottostante. La fase iniziale 
di depolarizzazione è mediata 
2S da una corrente di ioni Na*, mentre 
" la successiva fase di ripolarizzazione 
è mediata da un aumento della 
conduttanza per il K*, che si verifica 
all'apertura dei canali del potassio. 
Durante l’ultima parte del potenziale 
d'azione, quando ha luogo 
la ripolarizzazione a opera della 
corrente di ioni K*, i canali del sodio 
si chiudono. Il potenziale d'azione 
è caratterizzato dallo sconfinamento 
în discesa, cioè dal raggiungimento 
di un valore minimo più negativo 
del potenziale di riposo. Adattata 
da Kuffler e Nicholls (1976). 
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Intervista a Ira Black, M.D. 


Ira Black è titolare della cattedra di Neuroscienze e Citobiologia alla Robert Wood Johnson Medical School, 
presso la Facoltà di Medicina e Odontoiatria della University of New Jersey. Il dott. Black, un'autorità nel campo dei meccanismi 
cellulari e molecolari sottostanti alla plasticità neuronale, è stato Presidente della Society for Neuroscience. 


Autori: Molti studiosi di neuroscienze investigano sugli eventi mo- 
lecolari sottostanti al funzionamento neurale. In quale modo la 
comprensione di processi come i sistemi a secondo messaggero ci 
aiuterà a chiarire fenomeni quali la memoria, il linguaggio o la co- 
scienza? Owero, se si scoprisse che nei neuroni i sistemi a secondo 
messaggero sono organizzati in modo completamente diverso da 
quello che oggi sappiamo, ciò influirebbe sulle operazioni computa- 
zionali di livello più alto che | sistemi neuronali e i singoli neuroni 
‘eseguono nel dare forma alla cognizione? 

1.B.: Per arrivare a fornire una spiegazione meccanicistica soddisfa- 
cente, di qualsiasi processo cognitivo ben definito, è necessario con- 
durre l'analisi a più livelli contemporaneamente. | diversi livelli per- 
mettono infatti di vedere da prospettive complementari le caratteri- 
stiche e i nessi di causalità di quel processo, un tipo di visione che 
nessun singolo livello di analisi, da solo, consente. Esaminare gli 
eventi molecolari associati con la memoria può portarci ben al di là 
delle generalizzazioni di cui si parlava. Il punto di partenza è dato 
dall'esatta descrizione delle basi molecolari di un particolare sottoti- 
po di memoria. Sulla base di questo alfabeto molecolare diventa 
possibile arrivare a identificare geni critici, si possono caratterizzare 
deficit molecolari che portano alla demenza, possono emergere i 
possibili bersagli di nuovi interventi terapeutici. Ma l'uso dell'alfabe- 
to molecolare può anche mettere in luce aspetti profondi della natu- 
ra stessa della memoria. Per esempio, la comprensione dell'evolu- 


tenziale di membrana fino a un valore inferiore a quello 
iniziale, verso il potenziale di equilibrio per K* che è più 
negativo del potenziale a riposo. Di conseguenza il po- 
tenziale d'azione scende al di sotto del potenziale di ripo- 
so della membrana (si veda la Figura 2.21) in quello che 
viene chiamato sconfinamento in discesa; a ciò segue un 
periodo di transizione in cui la membrana è di fatto iper- 
polarizzata, cioè il suo interno è ancora più negativo del- 
l'esterno di quando è a riposo. Questa iperpolarizzazione 
transitoria dura solo un paio di millisecondi, perché la 
membrana torna gradualmente al potenziale di riposo. 
Per effetto dell’iperpolarizzazione della membrana che 
segue la depolarizzazione e la ripolarizzazione del poten- 
ziale d'azione, il neurone viene a trovarsi in una condi- 
zione in cui è temporaneamente più difficile generare un 
potenziale d'azione. Questo stato temporaneo del neuro- 
ne (noto come il periodo refrattario) si verifica perché, 
quando la membrana è iperpolarizzata, il potenziale di 
membrana è molto più basso della soglia per innescare 
un potenziale d'azione, Tuttavia anche un altro fattore 
influenza la capacità del neurone di generare nell’imme- 
diato un altro potenziale d'azione. Per un certo tempo, 


zione dei diversi tipi di memoria può aiutarci a individuare 
denti neurali, le relazioni con la sottostante biologia cellulare 
sioni selettive (o la mancanza di esse) che ne sono state respo 


lineare in via ipotetica una vera struttura cognitiva. Per esempi 
vare a indicare come i diversi livelli possono cooperare, e di | 
fanno, nel definire la natura di un processo cognitivo. 
Autori: Il cervello contiene più cellule della glia che neuroni. 


subito dopo la fase di ripolarizzazione, i canali del 
accesso regolato dal voltaggio sono inattivati e non 
sono aprirsi, indipendentemente dal grado di depo 
zazione della membrana. Questa inattivazione dei @ 
del sodio dà luogo al periodo refrattario assoluto, a cu 
gue il periodo refrattario relativo durante il quale il ne 
ne può generare i potenziali d'azione, ma solo con 
renti depolarizzanti superiori alla normale soglia. Nea 
segue che la velocità del neurone nel generare ll 
d'azione è limitata, e ciò si riflette nella codificazit 
temporale del neurone. Ne è un esempio la codifica 
frequenza dei suoni nel sistema uditivo. Alcuni 
hanno frequenze nell'ordine di grandezza di decin 
migliaia di cicli al secondo (hertz, abbreviati in Hz), 
neuroni più veloci possono avere frequenze di sca 
con corrispondenza uno-a-uno (spike per ciclo) fino 
ca 1000 Hz (a seconda del neurone). È da notare, 
via, che non tutti i canali del Na* esibiscono una ri 
inattivazione. Alcuni canali del Na* negli ass 

mammiferi non si inattivano e ciò porta a potenzi 
zione di durata più lunga, benché nella maggior par 
casi l’inattivazione sia invece rapida. Il quadro che abi 
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o alcun ruolo computazionale nel funzio- 


no circa 100 miliardi. Eppure per molto tempo 
a delle funzioni di questo tone, 0 giù di lì 
tl loro nome, che in greco significa «colla», ci 
zione in cui erano tenute. | primi stu- 
funzione fosse quella di tenere fisicamente 
‘ultimi anni l'interesse per le cellule gliali è 
disponiamo di molti più dati su questi 
producono fattori della crescita e fattori di 
i a livello cerebrale fungono da segnali che 
@ la sopravvivenza durante la 
po. Tipi diversi di cellule gliali assolvono funzioni di- 
0 ora stiamo cominciando a capire che molti tipi 
cano fra loro e con i neuroni. Anziché vedere l'u- 
e et eo 


‘ 


del cervello, l'esatto ruolo di queste cellule 


te ci sono voluti molti anni, e non poche diffi- 
ize riuscissero a scoprire anche i più semplici 
la cinetica dei canali ionici o la fisiologia dei si- 
@ sarebbe sbagliato pensare che li conosciamo 
quali speranze abbiamo di arrivare a chiarire 


Du 
escritto è derivato dai classici studi condotti 
ie Huxley sull’assone del calamaro, ma ricer- 
ti fondate sui metodi della genetica moleco- 
rivelato che ci sono molti tipi differenti di ca- 
er una stessa specie ionica come Na*, 
punto abbiamo sufficienti nozioni delle pro- 
e attive dei neuroni per capire come i po- 
pne possono propagarsi anche in assoni che 
rare vari metri di lunghezza. La chiave sta 
nel ricordare che le correnti elettrotoni- 
zano la membrana fino al valore di soglia. 
olarizzazione innesca un potenziale d'azione 
altre correnti passive, le quali discendono 
ne depolarizzando nuove aree della membra- 
0 così il processo. La rigenerazione dei 
zione è necessaria perché le correnti elettro- 

iguono rapidamente - la rigenerazione 
la continuità nella produzione del segnale. 
dei potenziali d'azione dipende quindi 
interazione fra correnti elettrotoniche e 
Immaginatevi il processo della rigenera- 
na fila di persone che cercano di spegnere 


1.B.: Il bicchiere è mezzo pieno o mezzo vuoto? lo riformulerei la 
domanda in modo da evidenziare che le neuroscienze hanno com- 
piuto in pochi anni progressi stupefacenti. Tanto per collocare il tut- 
to nella giusta prospettiva temporale, ricordiamoci che la rivoluzione 
agricola del neolitico risale a circa 10.000 anni fa, che il Rinasci- 
mento ebbe inizio circa 500 anni fa e che la Society for Neuroscien- 
ce è stata fondata in Nord America circa 30 anni fa. Eppure, nell'ar- 
co di questi pochi anni, possiamo dire di avere già scoperto nelle 
loro linee fondamentali la chimica della visione, la fisiologia dell'udi- 
to e del tatto, la fisiologia del movimento muscolare, la biochimica 
di certe emozioni e di cominciare ad afferrare ì rudimenti della bio- 
logia molecolare dell'apprendimento, della memoria e di alcuni 
comportamenti. Non male per una disciplina che ha alle spalle solo 
pochi anni. Guardando le cose in questa luce, vi sono tutte le ragio- 
ni per essere ottimisti sui futuri progressi. | ricercatori stanno inizian- 
do a chiarire le basi genetiche della schizofrenia, la biochimica della 
malattia di Alzheimer e le basi, a livello cerebrale, della dipendenza 
dalle droghe. Per la prima volta nella storia del genere umano ab- 
biamo trattamenti per la depressione, l'epilessia e l'ictus. Stiamo ini- 
ziando a conoscere i geni che controllano il funzionamento cerebra- 
le e i messaggi molecolari che utilizzano, la natura dei neuroni che 
compongono il cervello e dei sistemi da essi formati e, infine, gli esi- 
ti comportamentali di questi sistemi cerebrali d'importanza critica. 
Ciò di cui ora abbiamo bisogno è un numero maggiore di studiosi di 
neuroscienze, che mettano insieme tutti questi pezzi e ricomponga- 
no il puzzle del cervello e della mente. Per tutte queste ragioni nel 
campo delle neuroscienze domina un clima di eccitazione senza pre- 
cedenti, e si apre un dispiegarsi di opportunità senza precedenti. 


un incendio formando una catena di secchi; ogni perso- 
na nella catena è analoga al potenziale d'azione e il pas- 
saggio del secchio alla corrente elettrotonica che discen- 
de lungo l’assone. L'analogia sarebbe più calzante, se 
ogni persona della fila gettasse l’acqua del suo secchio il 
più lontano possibile in direzione della persona imme- 
diatamente successiva, ma si sa che le analogie, al pari di 
chi spegne gli incendi, hanno dei limiti. Consideriamo 
per un momento che cosa accadrebbe se i componenti 
della fila di secchi fossero troppo distanti tra loro: non 
riuscirebbero a passare il secchio a chi viene dopo nella 
catena e l'acqua non avanzerebbe oltre. Qualcosa di simi- 
le accadrebbe negli assoni, se il segmento successivo 
provvisto di canali del K* e del Na* voltaggio-dipendenti 
fosse troppo distante. Tutto ciò è importante? Sì, quando 
l’assone è avvolto dalla guaina mielinica e trasmette il se- 
gnale per conduzione saltatoria, come ora vedremo. 


W Conduzione saltatoria e ruolo della mielina 


Un aspetto fondamentale della comunicazione neuronale 
è la velocità di trasmissione del segnale fra neuroni, © fra 
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neuroni e muscoli. Per esempio, abbiamo già detto che 
negli animali molto grandi, come le giraffe o le balene, i 
motoneuroni situati nella corteccia motoria del cervello 
inviano proiezioni assoniche in basso, lungo il midollo 
spinale, e talvolta devono trasmettere segnali a vari metri 
di distanza. I motoneuroni alfa del midollo spinale che 
ricevono segnali dal cervello devono poi trasmetterli, at- 
traverso i nervi periferici, al muscolo che innervano e che 
potrebbe essere localizzato, per esempio, nel piede. È es- 
senziale che questa trasmissione di segnali avvenga rapi- 
damente, altrimenti risulterebbe compromessa la coordi- 
nazione dell'attività motoria: non è sufficiente che i se- 
gnali coprano tutta quella distanza, devono anche farlo 
con rapidità. 

Le proprietà fisiche dei neuroni influenzano il modo in 
cui le correnti fluiscono al loro interno; a tale riguardo, 
sono di primaria importanza le resistenze dovute al liqui- 
do intracellulare e alla membrana neuronale. Se la resi- 
stenza della membrana aumenta, o quella dell'assone di- 
minuisce, le correnti fluiscono lungo il neurite più effica- 
cemente, seguendo il percorso della resistenza minore e 
continuando in questo modo a scendere lungo l’assone. 

Un fattore che abbassa la resistenza interna all’assone 
è l'aumento del suo diametro: maggiore è il diametro del- 
la fibra, più veloce è la conduzione dei potenziali lungo 
essa. Nel calamaro questo meccanismo consente il rag- 
giungimento della velocità di conduzione necessaria per 
la rapida contrazione dei muscoli e quindi la fuga dai 
predatori. La domanda è: quanto grande dovrebbe essere 
il diametro dell’assone, perché sia raggiunta la velocità 
necessaria alla trasmissione di segnali dal cervello della 
giraffa aì motoneuroni delle sue zampe posteriori? La ri- 
sposta è «troppo grande, perché il midollo spinale della 
giraffa possa poi contenere tutti gli assoni necessari». L'e- 
voluzione ha dovuto dare un altro tipo di soluzione a 
questo problema, prima che potessero evolversi animali 
di dimensioni maggiori. 


2.22 Sezione trasversale di un nervo periferico; sono visibili 
gli avvolgimenti concentrici di mielina intorno a un assone. 


La chiave di tutto sta nella mielinizzazione: la miel 
avvolta intorno agli assoni dei neuroni centrali e perift 
ci accresce la resistenza della membrana. Questo aun 
to della resistenza è dovuto al fatto che la mielina co 
ste in molteplici strati concentrici della membrana di dì 
lule gliali, avvolta intorno all'assone; in questa parte d 
la cellula gliale praticamente tutto il citoplasma è 
espulso, per cui non restano che strati e strati di 
na cellulare l'uno sull'altro, vale a dire la mielina (fi 
2.22). Il maggiore isolamento elettrico prodotto d 
mielina fa sì che le correnti possano essere inviate a m 
giore distanza lungo l’assone. Ne discende che i poten 
li d'azione non devono essere generati tanto sp 
possono diffondersi lungo l’assone a intervalli più d 
ziati. In effetti, negli assoni mielinici i potenziali d'azi 
compaiono solo a livello dei nodi di Ranvier, siti ina 
mielinizzazione si interrompe. In questi nodi i canali 
sodio voltaggio-dipendenti possono innescare È 
d'azione che rigenerano veloci correnti elettroto 
quali fluiscono fino al nodo successivo, dove viene g 
rato un altro potenziale d'azione. Il potenziale d' 
sembra quindi saltare lungo l’assone da un nodo all'alti 
di qui il nome di conduzione saltatoria (Figura 2.2! 
Grazie a questo tipo di conduzione, i nervi dei mammi 
ri riescono a trasmettere segnali alla velocità di circa Il 
m/s (la lunghezza di un campo di calcio in 1 
una velocità piuttosto alta!). 


Proteine transmembrana: pompe e canali io 


Nei paragrafi precedenti abbiamo visto come si fom 
potenziale di membrana a riposo, e come all'origine d 
segnalazione elettrica vi siano cambiamenti nella 
meabilità della membrana. Abbiamo già inti 
concetto di proteine transmembrana e ne abbiamo 
nito i due tipi principali: le proteine di trasporto atti 
i canali ionici. Le prime usano energia per pompare 
attraverso la membrana, dando così origine a gradien 
concentrazione ionica; le seconde contribuiscono 
permeabilità agli ioni propria della membrana. Q 
molecole esistono in una grande varietà di forme. 
esempio, alcuni canali ionici sono ad accesso regolato, 
tri no. Vediamo ora più dettagliatamente la struttura 
proprietà delle proteine che costituiscono i canali ionid 


® Canali ionici 


I canali ionici consistono di proteine, ovvero di 
tidi. I peptidi a loro volta sono formati da unità mo 
lari costitutive, dette amminoacidi. Un peptide si fo 
dall'unione di due amminoacidi qualsiasi; quando il 
mero di amminoacidi è maggiore sì formano pi 
piccole o grandi. Per esempio, la mioglobina umana 
tiene 153 residui amminoacidici (singole molecole di 
minoacidi). In natura esistono ventidue amminoacidi, 
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t=2 


A Verso 
le terminazioni 
della propagazione » 


one saltatoria in un nervo provvisto di guaina mielinica. In un nervo con guaina mielinica i potenziali d'azione si originano solo a livello 

i, Che corrispondono a interruzioni della guaina. Nella regione compresa fra due nodi successivi, la corrente generata a livello di un nodo 
In base ai principi della conduzione elettrotonica. La distanza fra i nodi è determinata dalla costante di lunghezza dell'assone, 

(è influenzata dalla mielinizzazione e dal diametro dell'assone. Quindi i nodi si trovano alla distanza ottimale perché le correnti elettrotoniche 
ziali d'azione nell'ultimo nodo siano ancora abbastanza forti, al nodo successivo, da depolarizzare la membrana fino al valore di soglia, 
lil segnale lungo l'assone e rigenerandolo a livello di ogni nodo di Ranvier, 


sono molto comuni come la leucina, la li- 
onina, la fenilalanina, la treonina e il tripto- @) 
gpgenicoo tutti sulle etichette dei prodotti in 
negozio di alimenti naturali. Altri, 
mato, sono importanti neurotrasmettitori, 
0 più avanti. 
gine non sono soltanto lunghe catene di am- 
di; esse sono anche dotate di una struttura tridi- © 
le, determinante ai fini della loro funzione. 
‘si possono distinguere vari livelli struttura» 
‘primaria consiste semplicemente nell’ordi- 
ninoacidi. La struttura secondaria sì riferisce al 
le lunghe catene di amminoacidi si avvolgo- 
dando origine a strutture caratteristiche (SÌ 
Ca (una catena che si avvolge formando un 
dale). La struttura terziaria delle proteine 
o che i lunghi filamenti amminoacidici spi- 
0 ripiegarsi su se stessi a formare strutture 
li complesse. Infine, molte grandi proteine 
ono di subunità, ognuna delle quali è una (d) 
che si riunisce con altre per creare la 
indicata col termine struttura quaternaria 


Alanina - Tirosina - Acido aspartico - Serina - Lisina - Isoleucina... 


# 


ra molecolare dei canali ionici è stata studia- 
di quali la cristallografia a raggi X in sistemi 
to semplici. Questi studi hanno rivelato che 
cì sono in genere composti di subunità, fatto 2.24 1a struttura generale delle proteine. (a) La sequenza degli 
cè loro un'importante struttura quaternaria ‘amminoacidi costituisce la struttura primaria. (b) Le catene di amminoacidi 

Ne è un esempio la formazione di un possono spiralizzarsi in strutture elicoidali. (c) Il ripiegarsi dell'elica può 
n 4 dare origine a proteine di forma globulare (molte, per esempio, sono 

è; che serve da condotto per il passaggio de- enzimi). (d) La struttura quaternaria è una struttura tridimensionale 
trso la membrana. Un recente lavoro, in cui complessa (per esempio, un canale ionico) formata da più proteine 
o il metodo cristallografico ai batteri, ha por- globulari. 
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(a) (b) 


2.25 Struttura del canale transmembrana per il K*. (a) Diagramma del canale in sezione longitudinale: sono visibili le quattro subunità che 
lo compongono, le quali attraversano la membrana per tutto lo spessore estendendosi dallo spazio extracellulare (in alto) a quello intracellulare (in bassa 
per una lunghezza totale di circa 34 A. (b) Le singole subunità che compongono la struttura in (a), rappresentate ognuna in un colore diverso 

(€) Il canale ionico visto dall'alto; si distingue nettamente il poro centrale. Adattata da Doyle et al. (1998). 


tato a formulare alcune ipotesi sul possibile funziona- 
mento a livello molecolare dei canali del K*, del Na* e del 
CI°. Roderick MacKinnon, Declan Doyle e i loro colleghi 
(1998) alla Rockefeller University hanno identificato la 
struttura tridimensionale di un canale ionico, che risulte- 
rebbe composto di quattro subunità (Figura 2.25). In base 
alle analisi cristallografiche eseguite, questi ricercatori 
hanno proposto che il canale ionico abbia la forma di 
una V rovesciata, o di un «teepee» [tenda indiana], gene- 
rata dalle relazioni tridimensionali fra le quattro subunità 
proteiche (Figura 2.26). All'estremità più larga vi è una 
regione che funge da filtro e che conferisce permeabilità 
soltanto verso lo ione per il quale è selettiva (in questo 
caso, K*); questa regione è larga circa 12 angstrom (A). Il 
filtro selettivo si apre su uno spazio centrale pieno d'ac- 
qua, comunicante col citoplasma. L'ambiente chimico, 


2.26 Diagramma del canale transmembrana del K*. Visto in sezione 
longitudinale, il canale è incastonato nella membrana (il doppio strato 
lipidico sia trova sia a destra sia a sinistra del canale). Lo spazio 
extracellulare è in alto. La figura mostra alcuni ioni K* (in verde) mentre 
attraversano la membrana lungo il poro. Adattata da Doyle et al. (1998). 


(9) 


generato dalle regioni delle subunità che delimitano 
poro, e le dimensioni del poro facilitano il passaggio d 
gli ioni K* attraverso la membrana, lungo il loro gradie 
te di concentrazione. Altri ioni, come quelli sodio, 
riuscirebbero ad attraversare la membrana usando i cal 
li K*, poiché l'ambiente chimico all’interno del poro 
consentirebbe il loro passaggio. Probabilmente altri ca 
li ionici specializzati, selettivi per Na*, CI 0 Ca”, 
nano sulla base di principi simili a quelli riscontrati pe 
canali degli ioni K*. 


Canali ionici gated e nongated | canali ionici po 
essere passivi, o nongated (ad accesso non regolato), 
pure attivi, o gated, il cui accesso è regolato da 
elettrici, chimici o fisici. I canali del K* e del Na* coin 
ti nella generazione del potenziale d'azione sono ad 
cesso regolato dal voltaggio. Le correnti elettroto 
che attraversano la membrana neuronale per poi 
possono depolarizzarla, inducendo i canali ad apri 
come cancelli [gate]. L'apertura consente agli ioni pe 
quali i canali sono selettivi di passare attraverso | 
spinti dai gradienti elettrici e di concentrazione presti 
in tutto lo spessore della membrana. Vi sono canali 
taggio-dipendenti per Na*, K', CIT e Ca?*. 1 canali v 
gio-dipendenti del CI" sono coinvolti nei processi 
statici, come la stabilizzazione del potenziale di memb 
na. I canali del Ca? ad accesso regolato dal voltag 
sono, tra l'altro, importanti per il rilascio di n 
smettitori dalle terminazioni presinaptiche. Forse vi st 
domandando come può il voltaggio, cioè la tensione, 
nescare l'apertura e la chiusura dei canali. I cambiamei 
nel potenziale transmembrana influenzano la st 
molecolare delle proteine che compongono i canali, 
dificando la configurazione tridimensionale della regia 
del poro (Figura 2.27). 
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ad accesso regolato dal voltaggio, compreso nella 
urone. | cambiamenti nel potenziale di membrana 
elettrotoniche generate dai potenziali d'azione, 
ecettore sensoriale e dai potenziali sinaptici 
a tridimensionale del canale ionico, in modo 
re il passaggio a determinati ioni. 
nti attraverso la membrana da gradienti sia elettrici 


ccesso regolato da stimoli chimici fungo- 
ri de neurotrasmettitori e sono situati prin- 
la membrana postsinaptica; sono presenti 
del neuroni corticali o nelle cellule muscolari 
‘placche motrici, ovvero le giunzioni neuro- 
| cui livello i motoneuroni innervano le fibre 
| Le sostanze chimiche (dette anche ligandi) 
) tipicamente in neurotrasmettitori quali la gli- 
€ l’acetilcolina. Quindi i recettori 
lonici specializzati, che mediano i segnali a 
i sinapsi; descriveremo il processo della tra- 
ptica nel prossimo paragrafo. 
fi postsinaptici si suddividono in due grandi 
(e in molte sottoclassi): recettori accop- 
0 indirettamente (Figura 2.28). I recet- 
‘direttamente sono quelli che legano (cioè in- 
ente) i neurotrasmettitori sulle loro 
lulari. Questo legame induce nel recetto- 
ti strutturali che consentono il passaggio de- 
ce i recettori accoppiati indirettamente non sì 
i modo da generare un poro; piuttosto, il legame 
titore induce la generazione di un segna- 
o della cellula postsinaptica, segnale che poi 
nali ionici nella membrana, causandone l’aper- 
meccanismo coinvolge le proteine G (protei- 
ulari che legano il guanosintrifosfato, o GTP) e 
ggeri come il Ca°*, nucleotidi ciclici tra cui 
fosfato ciclico (c-GMP) e l'adenosinmo- 
celico (cAMP), l'ossido nitrico e altre sostanze. 
mi a secondo messaggero hanno il vantaggio di 
l'amplificazione del segnale, innescando casca- 
tiche che, attraverso passaggi biochimici inter- 
o aumentare esponenzialmente il segnale fina- 
o modo un segnale (il neurotrasmettitore) rela- 
te piccolo diventa in grado di innescare una gran- 


dopamin 


(b) Accoppiato indirettamente, 


Cascata enzimatica, 2d 


2.28 Meccanismi molecolari dei recettori dei neurotrasmettitori. 

(a) Dopo aver legato un neurotrasmettitore, un recettore direttamente 
‘accoppiato va incontro a un cambiamento conformazionale (strutturale) 
che determina l'apertura del poro, consentendo il passaggio degli ioni 
attraverso la membrana. Ciò porta (in questo esempio) alla 
depolarizzazione del neurone postsinaptico. (b) Un recettore 
indirettamente accoppiato si lega al neurotrasmettitore, ma non essendo 
un canale ionico non forma un poro. Il legame del neurotrasmettitore 
innesca, piuttosto, una serie di eventi biochimici intracellulari che hanno 
inizio con l'azione delle proteine G e la successiva generazione di secondi 
messaggeri. Questi eventi culminano in un segnale capace di influenzare 
Î canali ionici sulla membrana postsinaptica, i quali si aprono portando 
(anche in questo esempio) alla depolarizzazione del neurone postsinaptico. 


de risposta postsinaptica. I sistemi a secondo messaggero 
non solo agiscono modulando la conduttanza dei canali 
ionici, ma sono anche essenziali per la segnalazione intra- 
cellulare che porta, per esempio, alle variazioni dell’e- 
spressione genica in risposta ai neurotrasmettitori e agli 
ormoni. La gamma dei sottotipi di recettori è molto am- 
pia e varia: ognuno di essi assolve un ruolo specifico nella 
comunicazione neuronale, nei processi patogeni e in 
quelli cognitivi. Ne è un esempio il ruolo svolto dal recet- 
tore del NMDA nell’apprendimento e nella memoria, 
aspetti che saranno presi in esame nel Capitolo 8. 


Trasmissione sinaptica 


Lo scopo ultimo della segnalazione neuronale sta nel pas- 
saggio di segnali (comunicazione) da un neurone a un al- 
tro neurone o a un muscolo. Per poter fare ciò, le cellule 
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nervose devono trasmettere segnali mediante la cosiddet- 
ta trasmissione sinaptica. Come si evince dal suo stesso 
nome, la trasmissione sinaptica avviene a livello delle si- 
napsi, strutture che possono essere di due tipi fondamen- 
tali: chimiche o elettriche, contraddistinte da meccani 
smi molto differenti. I meccanismi fondamentali della 
trasmissione sinaptica sono noti da decenni, ma ancora 
si continua a metterne in luce dettagli importanti, grazie 
a eccezionali scoperte che recentemente hanno permesso 
di chiarire meccanismi fino a pochi anni fa del tutto mi- 
steriosi. 


Trasmissione chimica 


La trasmissione chimica implica una serie di passaggi, 
tutti sufficientemente acclarati. Nella maggior parte dei 
casi, un potenziale d'azione deve per prima cosa arrivare 
alle terminazioni dell’assone, dove sono localizzate le si- 
napsi. Una volta giunto, il potenziale d'azione causa la 
depolarizzazione delle terminazioni assoniche; ciò provo- 
ca un afflusso di ioni Ca”* nella regione della terminazio- 
ne, mediato da canali del Ca?* ad accesso regolato dal 
voltaggio. Il Ca?* funge da messaggero intracellulare e, at- 
traverso meccanismi ancora poco compresi, innesca il 
successivo passaggio della trasmissione neurale. In conse- 
guenza dell'aumento della concentrazione intracellulare 
di Ca”, piccole vescicole contenenti il neurotrasmettito- 
re si fondono con la membrana a livello della sinapsi e ri- 
lasciano il trasmettitore nella fessura sinaptica, cioè lo 
spazio compreso fra le membrane neuronali pre- e post- 
sinaptica. Il trasmettitore diffonde attraverso la fessura e, 
quando raggiunge la membrana postsinaptica, si lega con 
molecole proteiche (di recettore) incorporate nella mem- 
brana stessa, dando il via a modificazioni della membra- 
na tramite il meccanismo descritto nel paragrafo prece- 
dente (Figura 2.29). 

L'interazione chimica fra il neurotrasmettitore e il re- 
cettore postsinaptico dà il via a eventi che portano alla 
depolarizzazione (eccitazione) o alla iperpolarizzazione 
(inibizione) della cellula postsinaptica (Figura 2.30). 
Quando tale cellula è un neurone, allora un potenziale po- 
stsinaptico eccitatorio (EPSP, da excitatory postsynaptic po- 
tential) può portare alla generazione di potenziali d’azio- 
ne, in dipendenza di una vasta gamma di fattori. Nella 
maggior parte dei neuroni, i potenziali d'azione hanno 
inizio all'interfaccia fra il corpo cellulare e l’assone (nel 
cono di emergenza dell’assone), dove le correnti sinapti- 
che si sommano elettricamente, ovvero le influenze di 
molti potenziali sinaptici si sommano insieme. Questo 
principio di sommazione è la chiave per capire come la 
regione, potenzialmente distante, del cono di emergenza 
del neurite nella membrana postsinaptica possa acquisire 
una depolarizzazione sufficiente a raggiungere la soglia 
per generare potenziali d'azione. Se la cellula postsinapti- 
ca è una cellula muscolare, l'EPSP induce potenziali d’a- 


zione nel muscolo, quindi porta alla contrazione musco 
lare. Se il neurotrasmettitore ha un'azione inibitoria sul 
neurone postsinaptico, allora può aver luogo l’iperpola» 
rizzazione della membrana, che dà origine a un potenziale 
postsinaptico inibitorio (IPSP, da inhibitory postsynaptic po- 
tential). L'iperpolarizzazione rende meno probabile la ge 
nerazione di un potenziale d'azione nel neurone postsì: 
naptico, in quanto il potenziale di membrana diventa 
più negativo, quindi più lontano dalla soglia. L'iperpola- 
rizzazione può derivare dall'apertura di canali del cloro 
nella membrana postsinaptica. La concentrazione di ioni 
CI è molto più alta all'esterno del neurone che al suo in- 
terno. Quindi, se i canali del CI” sono aperti, la forza del 
gradiente di concentrazione spingerà gli ioni CI" a entra 
re nel neurone, rendendo così l'interno della cellula an- 
cora più negativo. Oppure, anche se non c'è iperpolariz 
zazione del neurone, l'apertura dei canali del CI" minl- 
mizza gli effetti di qualunque input eccitatorio contem- 
poraneo che apra i canali del Na*. Gli effetti vengono in 
questo modo minimizzati, perché l'apertura simultanea 
dei canali del CI e del Na* produce influenze opposte sul 
potenziale di membrana, influenze che, tramite la som» 
mazione, tendono ad annullarsi. Le migliaia di input che 
arrivano a uno stesso neurone possono influenzarne il 
comportamento, ma il risultato finale di tutte queste 
azioni dipenderà dalla loro sommatoria. 

Un dato interessante è che gli input sinaptici inibitori 
possono anche portare a una leggera depolarizzazione del 
neurone postsinaptico, e però impedire che altrì input 
(eccitatori) depolarizzino il neurone fino al raggiungi- 
mento della soglia. Come può avvenire tutto ciò? La ri. 
sposta è relativamente semplice. Il potenziale di equili- 
brio per il CI è intorno a -60 mV; si ricordi che il poten: 
ziale di equilibrio, definito dall’equazione di Nernst, è il 
potenziale di membrana che porterebbe all'assenza di un 
flusso netto di ioni, in questo caso di CI”, attraverso la 
membrana. Se il potenziale di riposo della membrana è -70 
mV, l'apertura dei canali del CI tenderebbe a spostare il 
potenziale di membrana verso il valore di equilibrio per il 
CT, ovvero -60 mV. Comunque, ogni ulteriore aumento 
della depolarizzazione al di là dei -60 mV incontrerebbe 
una resistenza, in quanto l’azione degli ioni CI che en- 
trano nel neurone causerebbe lo spostamento del poten- 
ziale verso î -60 mV. Quindi, se la soglia per generare un 
potenziale d'azione fosse intorno a -40 mV, il risultato 
della depolarizzazione a -60 mV sarebbe ancora l'inibi- 
zione del neurone. Quindi gli input inibitori non sempre 
iperpolarizzano i neuroni postsinaptici, ma agiscono in 
modo da mantenere il potenziale di membrana nella di- 
rezione dell’iperpolarizzazione rispetto alla soglia. 


W Rilascio dei neurotrasmettitori 


Uno dei tanti misteri della trasmissione neurale è stato il 
rilascio dei neurotrasmettitori. Non più tardi degli anni 
'80 del Novecento, il fatto che il neurotrasmettitore rila- 
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linazioni presinaptiche derivasse, o me- 
0 di esocitosi delle vescicole presenti 
Oni stesse, era ancora oggetto di un acce- 
ito tra i ricercatori. Furono necessari i risultati 
fon una combinazione di metodi diversi, per 
ere la comunità scientifica che l’esocitosi era 
ti oinvolta nella maggior parte degli eventi di tra- 
gli rale. Ma fin verso la metà degli anni '90 
i chiaro l'esatto meccanismo con cui le vescicole 


2.29 Rilascio del 


neurotrasmettitore a livello della 
Sinapsi. La sinapsi consiste di varie 


Neurone funzioni specializzate, nel punto 
postsinaptico in cui la membrana presinaptica 

(spina sul e quella postsinaptica 

dendrite) sì giustappongono. Quando invade 


le terminazioni assoniche, 

Il potenziale d'azione provoca 
l'apertura dei canali ionici per il Ca?* 
voltaggio-dipendenti (1). Ciò innesca 
il legame delle vescicole alla 
membrana presinaptica (2). 

Il neurotrasmettitore, rilasciato dalle 
vescicole per esocitosi nella fessura 
sinaptica, diffonde attraverso 

la fessura (3). Il processo di 
trasmissione si completa con 

il legame del neurotrasmettitore alle 
molecole di recettore presenti sulla 
membrana postsinaptica (4). Adattata 
da Kandel et al. (1991), 


si spostano verso la membrana presinaptica, si fondono 
con essa e infine liberano il proprio contenuto nella fes- 
sura sinaptica. Grazie a una spettacolare serie di studi 
impostati sui metodi molecolari, oggi disponiamo di un 
quadro più chiaro dei meccanismi che sono alla base di 
questi eventi (Figura 2.31), I responsabili molecolari 
sono stati identificati in un gruppo di proteine intracel- 
lulari specializzate, alcune delle quali attaccate alle vesci- 
cole, altre attaccate alla membrana del neurone nelle ter- 
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2.30 L'azione \ 


del neurotrasmettitore porta Prima del 


Wm 
alla generazione del potenziale rilascio del 
postsinaptico. Il legame del ac OPS ' 
neurotrasmettitore suì recettori della î 
membrana postsinaptica modifica -70 


il potenziale della membrana. 

| potenziali postsinaptici possono 

essere eccitatori, come nel caso qui 

illustrato (depolarizzano o 
la membrana), oppure inibitori x 
(iperpolarizzano la membrana). Neurone = 


re 
minazioni sinaptiche. Queste proteine fungono da ele- Trasmissione elettrica 
menti strutturali che trasportano la vescicola fino alla 
membrana e la «ormeggiano» a essa, in modo non trop- Alcuni neuroni comunicano attraverso sinapsi el 
po diverso da una nave attraccata a un porto. Poi, attra- —Queste sinapsi sono molto diverse da quelle 
verso processi biochimici innescati dall'ingresso di ioni in quanto i neuroni non sono separati da una fess 
Ca?* nella cellula, la vescicola si fonde con la membrana naptica. Le membrane delle due cellule nervose 
del neurone; ciò porta al rilascio del neurotrasmettitore diretto contatto e i loro citoplasmi sono sostanzialn 
nella fessura sinaptica. contigui. La contiguità è garantita da canali transi 


(b) 


2.31 Rilascio del neurotrasmettitore (NT) dalla terminazione presinaptica. (a) Le vescicole nella terminazione presinaptica si muovono verso. 
la membrana cellulare e finiscono per fondersi con essa grazie all'intervento di varie proteine, tra cui la sinaptogamina (SG), la sinaptobrevina (58), 

la sintaxina (ST) e SNAP-25 (525). () Queste proteine, che funzionano un po' come le funì di ormeggio di una nave, servono a tirare la vescicola sempi 
più vicino alla membrana della terminazione presinaptica. (c) Si ritiene che il flusso degli ioni Ca?* in entrata nella teri one presinaptica induca 
la sinaptogamina a fondere la membrana della vescicola e della terminazione, permettendo il rilascio del neurotrasmettitore nella fessura sinaptica. 
Adattata da Purves et al. (2001). 
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i 
[lettrica fra due neuroni. Le giunzioni serrate consistono 
brana, presenti sia nel neurone presinaptico sia 
, allineate fra loro in modo da formare un poro. 


tati, detti giunzioni serrate, che danno ori- 
mettono tra loro in comunicazione i 
dei due neuroni (Figura 2.32). Ne consegue 
Ilule sono isopotenziali (cioè hanno lo stes- 
ciò significa che i cambiamenti elettrici 
Tipercuotono nell'altro praticamente al- 
ttavia, in base ai principi della conduzione 
e correnti passive che scorrono fra i due 
ono quando uno di essi è depolarizza- 

quindi sono più piccole nel neuro- 
che in quello presinaptico. Il più delle 
è bidirezionale, ma le cosiddette 
canti limitano il flusso della corrente in 

one, come avviene tipicamente nelle si- 


ttriche sono utili quando la trasmissione 
oni deve essere molto rapida, come avvie- 
o nel riflesso di fuga di alcuni invertebrati. 
neuroni cori questo tipo di sinapsi possono at- 
te i muscoli, così che un animale può 
te lontano dal pericolo. Per esempio, 
) riflesso di flessione della coda nell’astice im- 
ne di potenti sinapsi elettriche rettificanti. Un 
dio è dato da gruppi di neuroni che devono 
odo sincrono, come sono alcune cellule 

ti. Le sinapsi elettriche sono 
o un tipo insolito di sinapsi, che si riscon- 
invertebrati al momento della fuga e nel 
ito dei sistemi ormonali? La rispo- 
prove depongono a favore dell’importan- 
napsi nella retina e in alcuni nuclei subcor- 
miferi. Recentemente Barry Connors, e i 
ori Jay Gibson e Michael Beierlein della 
rsity, hanno fornito una brillante dimostra- 
nza di neuroni elettricamente accoppiati 
somatosensoriale del ratto (Gibson et al., 
ricercatori hanno studiato gli interneuroni 
Strati 4 e 6 della corteccia), neuroni che 
formano circuiti locali all’interno 


Ò osecer 


onnessior 


della corteccia cerebrale, registrandone per mezzo di mi- 
croelettrodi l’attività in fettine di tessuto. Queste prepara- 
zioni consistono letteralmente in fette del cervello di un 
animale appena ucciso. La fetta di tessuto viene deposta 
su un vetrino e immersa in soluzioni opportune dal pun- 
to di vista fisiologico. Dopo aver posizionato gli elettrodi 
per mezzo di un microscopio e di micromanipolatori, si 
registra l’attività elettrica dei neuroni, dato che entro la 
fetta i circuiti neurali locali restano intatti. Registrando 
l’attività di neuroni accoppiati elettricamente ma non 
chimicamente, Connors e colleghi hanno potuto dimo- 
strare che vi era un'elevata sincronia di attività elettrica 
fra i due neuroni quando uno o entrambi venivano sti- 
molati, e che il ritardo fra l'attività delle due cellule era 
troppo breve per essere dovuto alle usuali sinapsi chimi- 
che (Figura 2.33). Quindi nel cervello dei mammiferi la 
comunicazione neuronale può essere sia di natura chimi- 
ca che elettrica. 


Neurotrasmettitori 


L'ultimo argomento che toccheremo in questa descrizio- 
ne della trasmissione neurale è proprio quello dei neuro- 
trasmettitori. Otto Loewi, uno scienziato attivo in Ger- 
mania agli inizi del XX secolo, progettò un brillante 
esperimento per dimostrare il possibile verificarsi della 
trasmissione chimica. Loewi preparò i cuori di due rane, 
facendo in modo che restassero il più intatti possibile, 
compresa la loro innervazione vagale. Poi stimolò elettri- 
camente il nervo vago di una rana, causando un rallenta» 
mento del battito cardiaco, e raccolse il liquido di perfu- 
sione di quel cuore. Quindi trasferì il perfusato [il liquido 
di perfusione] dal cuore stimolato all’altro cuore, non sti- 
molato, e il risultato fu affascinante: il secondo cuore, 
benché non sottoposto ad alcuna stimolazione da parte 
di Loewi, rallentò la frequenza del battito, esattamente 
come l'altro. Lo scienziato tedesco ipotizzò che questo ef- 
fetto fosse stato mediato da un agente chimico e lo 
chiamò vagusstoff (l'equivalente tedesco di «materia del 
vago» o «sostanza del vago»). Più tardi Loewi e i suoi col- 
laboratori riuscirono a isolare quella sostanza, che si ri- 
velò consistere in acetilcolina (ACh). Un aspetto curioso 
di questa storia è che Loewi affermò di aver avuto l’idea 
di questo esperimento in sogno. Si svegliò e ne prese 
nota, quindi si rimise a dormire; ma il mattino seguente 
al suo risveglio non fu più in grado di decifrare la propria 
scrittura. Qualche tempo dopo fece di nuovo lo stesso so- 
gno (per fortuna) e questa volta se ne ricordò abbastanza 
a lungo da poter condurre quell’esperimento che è entra- 
to nella storia, Alcuni anni più tardi, il fisiologo inglese 
Henry Dale dimostrò che l’ACh era il neurotrasmettitore 
anche nei muscoli scheletrici, non solo in quelli cardiaci 
0 in altre parti del sistema nervoso autonomo (si veda il 
Capitolo 3). Così nelle neuroscienze ebbe inizio l'età dei 
neurotrasmettitori. 
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2.33 Attività di due interneuroni della corteccia somatosensoriale 

di ratto, tra loro connessi da sinapsi elettriche. (a) Si inserirono elettrodi 

in due neuroni accoppiati, quindi si iniettò nella cellula 1 una corrente 

la cui ampiezza variava intorno ai 40 Hz, mentre la cellula 2 fu tenuta 
sotto la soglia spontanea del potenziale d'azione con una corrente 
costante. La cellula 2 mostrò la tendenza a produrre potenziali in 
corrispondenza dei picchi delle fasi di depolarizzazione nella cellula 1 

(b) Quando si somministrò una corrente depolarizzante ai due neuroni 
simultaneamente, si trovò che le due cellule scaricavano in sincrono. 

(€) Per saggiare la sincronia di scarica dei due neuroni, si utilizzò il metodo 
del cross-correlogramma. L'attività di scarica della cellula 2 fu correlata 
con quella della cellula 1. Se i due neuroni davvero scaricavano in 
sincrono, il correlogramma avrebbe dovuto mostrare un forte picco intorno 
20 millisecondi; ciò corrisponde a quanto fu effettivamente osservato. 

Il picco avveniva a 2 millisecondi, rivelando che l'attività elettrica dei due 
neuroni era strettamente accoppiata. Tra le due cellule non vi erano 
interazioni mediate da sinapsi chimiche. Adattata da Gibson et al. (1999). 


I neurotrasmettitori oggi noti sono più di cento. Ma 
che cosa sono, esattamente? Poiché questi composti va- 
riano in modo significativo nella loro struttura molecola» 
re, la migliore definizione generale che se ne può dare è 
che si tratta di molecole molto variabili, sia per grandez- 
za sia per composizione chimica, che però condividono 
alcune proprietà comuni. Ovvero, tutti i neurotrasmetti- 


tori sono sintetizzati dal neurone presinaptico; 0 
trasportati alle terminazioni assoniche, dove sono in 
gazzinati in vescicole che poi rilasciano il proprio co 
nuto nella fessura sinaptica; dopo che si sono legati 
cellula postsinaptica, i trasmettitori vengono rimossi 
degradati dall'azione di enzimi. Sono stati stabiliti 
criteri che permettono di classificare una sostanza 
neurotrasmettitore, un dato importante poiché nel 
vello e nel sistema nervoso sono presenti migliaia 
stanze diverse e non è facile determinare quali tra 
sono coinvolte nella trasmissione neurale. I candid 
presunti neurotrasmettitori) devono soddisfare i segi 
criteri. (1) Il presunto neurotrasmettitore deve esseri 
tetizzato dal neurone presinaptico, essere localizzi 
suo interno e restare immagazzinato nella te 
presinaptica prima del rilascio. (2) Deve essere 
dal neurone presinaptico quando i potenziali d'azi 
invadono la terminazione e la depolarizzano (el 
diato dal Ca?*). (3) Il neurone postsinaptico deve 
nere recettori specifici per quella sostanza. (4) App 
artificialmente alla cellula postsinaptica, deve prov 
la stessa risposta che deriverebbe dalla stimolazion 
neurone presinaptico. 


Ml Classi di neurotrasmettitori 


Esistono molti criteri di classificazione dei neurotras 
titori. In base a criteri biochimici, li si può classific 
sostanze particolari come l’ACh; amminoacidi, 
spartato, l'acido gamma-amminobutirrico (GABA), 
tammato e la glicina; ammine biogene, tra cui la do 
na, la noradrenalina, l'adrenalina (questi ultimi tre 
posti sono noti anche col nome di catecolammine), 
rotonina (5-idrossitriptamina) e l'istamina; e 
che sono più di un centinaio. 
Si ricordi che i peptidi sono catene di amm 
La lunghezza dei neuropeptidi varia tipicamente da 
più di trenta residui amminoacidici (questi numeri 
biano continuamente, man mano che nuovi ro 
di vengono scoperti). In ogni caso î neuropeptidi 
molecole di grandi dimensioni, rispetto ai neurotr 
titori di natura non peptidica. I peptidi possono 
ulteriormente suddivisi in cinque gruppi principali: 
tachichinine (peptidi del cervello e dell'intestino) co 
sostanza P, che influenza la vasocostrizione ed è 
rotrasmettitore spinale coinvolto nella trasm 
dolore; (2) gli ormoni neuroipofisari ossitocina e 
sina, il primo dei quali è coinvolto nella fun: I 
le ghiandole mammarie mentre il secondo ha un 


tra cui il fattore di rilascio della corticotropina e la 
tostatina; (4) i peptidi oppioidi (così chiamati per 
somiglianza agli oppiacei, somiglianza che consi 
di legarsi ai recettori degli oppiacei), come le endo 
le encefaline; e (5) «gli altri» peptidi (tutti quelli 
rientrano in una categoria precisa). 
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co; vengo ogni neurone produce tipicamente uno, 
sono imm | neurotrasmettitori, i quali possono essere libe- 
oprio con ne oppure separatamente, a seconda delle con- 
10 legati stimolazione. Per esempio, una differenza nel 


10 rimos: timolazione può indurre lo stesso neurone a ri- 
stabiliti © l’altro di due diversi neurotrasmettitori. 
stanza co ranza dei casi, l’azione svolta da un neuro- 
ché nel sul neurone postsinaptico è determinata 
igliaia di del neurone postsinaptico stesso piuttosto 
uali tra tore. Cioè lo stesso neurotrasmettitore 


0 stesso neurone presinaptico su due diver- 
stsinaptiche può causare in una un aumento 
one di potenziali, nell'altra una diminuzio- 
possibile classificare i neurotrasmettitori in 
tipico effetto sui neuroni postsinaptici. I neu- 
ri eccitatori comprendono l’ACh, le cateco- 

jali d' il glutammato, l’istamina, la serotonina e alcu- 
di. I neurotrasmettitori inibitori includono 
licina e alcuni peptidi. Oltre a influire diret- 
i neurone postsinaptico in modo da eccitarlo 
0, alcuni neurotrasmettitori agiscono solo di 
\altrì fattori e sono a volte chiamati neurotra- 
ali, in quanto la loro azione è condi- 
a presenza di un altro trasmettitore nella fes- 
0 dalla sua attività nel circuito neurale. 
ami consentono al sistema nervoso di ef- 
zioni complesse dei processi di elabora- 
modulando l'efficacia della 


mazioni, 


meurotrasmettitori di notevoli dimensioni 
peptidi) avviene nel corpo cellulare del neu- 
quella dei piccoli trasmettitori ha luogo 
zioni sinaptiche. Gli enzimi (cioè i cataliz- 
logici) necessari per la sintesi (la produzione 

di specifiche molecole) dei trasmettitori di 
iensioni molecolari vengono prodotti nel cor- 

‘dopo di che discendono lungo l’assone at- 
di trasporto lento, alla velocità di circa 1 
o alle terminazioni dove vengono sinte- 
trasmettitori. Invece i peptidi, dopo essere 
nel corpo cellulare, vengono racchiusi in 
scendono lungo l’assone per la via di tra- 
0, a una velocità che può raggiungere i 400 
9. I microtubuli intra-assonici trasportano le 
uttando l'energia che proviene dalla scissione 


si delle catecolammine è una delle più interes- 
le e ha importanti implicazioni nel 
del morbo di Parkinson, una malattia in cui 
nergici in un nucleo del mesencefalo — 

ra (0 locus niger) — portano a una perdita di 
gangli della base, a cui consegue un grave 
ologico. La via di sintesi della dopamina, 


Va 

aa irrina 
[oo 
Tip 

Tori Noradrenalina 


2.34 Sintesi biochimica della dopamina e della noradrenalina, a partire 
dall'amminoacido tirosina. Gli enzimi che intervengono in questa sintesi 
sono la tirosina idrossilasi (TH), la dopa decarbossilasi (DD) e la dopamina 
beta-idrossilasi (DH). La noradrenalina viene convertita in adrenalina 

nei neuroni che contengono la feniletanolammina N-metiltransferasi 

(qui non indicata). 


della noradrenalina e dell'adrenalina parte dall’ammi- 
noacido tirosina; la via metabolica per la dopamina e la 
noradrenalina è illustrata nella Figura 2.34. 


M /nattivazione dei neurotrasmettitori dopo il rilascio 


Dopo che è stato rilasciato nella fessura sinaptica e si è le- 
gato ai recettori sulla membrana postsinaptica, il neuro- 
trasmettitore deve essere rimosso. Ciò può avvenire tra- 
mite (1) il suo riassorbimento attivo nella terminazione 
presinaptica, (2) la sua degradazione enzimatica entro la 
fessura sinaptica, 0 (3) la semplice diffusione lontano dal- 
la regione della sinapsi o dal sito d'azione (è il caso, per 
esempio, degli ormoni che agiscono su cellule bersaglio 
distanti dalle terminazioni sinaptiche). 

Fra i tipi di meurotrasmettitori che vengono rimossi 
dalla fessura sinaptica tramite meccanismi di riassorbi- 
mento vi sono le ammine biogene (dopamina, noradre- 
nalina, adrenalina, istamina e serotonina). Tali meccani- 
smi sono mediati da proteine di trasporto attivo, ovvero 
proteine transmembrana che pompano il neurotrasmetti- 
tore all'indietro, attraverso la membrana presinaptica. 
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Un esempio di neurotrasmettitore eliminato dalla fes- 
sura sinaptica tramite l’azione di enzimi è lACh. L’enzi- 
ma acetilcolinesterasi (AChE), localizzato nella fessura si- 
naptica, degrada l’ACh dopo che il trasmettitore ha agito 
sulla membrana postsinaptica. Colorazioni speciali per 
l’AChE (composti chimici che si legano specificamente 
all’AChE) possono essere usate per marcare l'AChE nelle 
cellule muscolari, rivelando così i siti in cui il muscolo è 
innervato dai motoneuroni. 

Per controllare il livello di neurotrasmettitore presente 
nella fessura sinaptica, i neuroni presinaptici sono forniti 
di autorecettori che regolano a feedback tale quantità. 


2.35. Principali ve dei sistemi di neurotrasmissione basati sulle ammine biogene nel cervello umano. La figura illustra i sister basati su: (a) d 
(b) noradrenalina; (c) istamina; (d) serotonina. Le immagini del cervello sono sezioni sul piano sagittale mediano (il piano di simmetria), che mostrà 
la superficie mediale dell'emisfero destro. Il polo frontale è a sinistra (si vedano al Capitolo 3 maggiori dettagli anatomici). Adattata da Purves et al. (i 


Questi recettori, situati sulla terminazione p 
legano alle molecole di neurotrasmettitore rilasci 
sentendo così al neurone presinaptico di regolarne 
tesi e il rilascio. 


Vie anatomiche delle ammine biogene 


La distribuzione cerebrale dei neurotrasmettitori p 
sere sia concentrata localmente che diffusa. Il gli 
to si trova quasi dovunque nel cervello, mentre le 
ne biogene tendono a essere localizzate in siti spe 
In effetti le ammine biogene costituiscono importi 


(b) Noradrenalina 
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nissione a partire da nuclei (gruppi di 

i da ‘corpi cellulari concentrati nel mesen- 
otalamo, nel caso dell’istamina). I loro as- 
0 su vaste aree della corteccia e possono 
Tuolo chiave nella modulazione. Ne è un 
ema della noradrenalina (detto anche siste- 

. Le proiezioni del sistema della nora- 
Su tutta la corteccia, sono coinvolte 
izione fisiologica (arousal) e nell’atten- 
pali proiezioni dei sistemi delle ammine 
esentate nella Figura 2.35. 


ogiche, neurotrasmissione e di- 
Molte sostanze farmacologiche agiscono 
meurotrasmissione, perciò sono utili nel 
disturbi neurologici e psichiatrici. Altre so- 
n grado di indurre depressione, psicosi e altri 
bi psichiatrici. (La psicosi è un disordine 
na costellazione di sintomi, per esempio 
‘ed è una componente della schizofre- 
dell’affettività.) Per esempio, l'abuso di 
fa aumentare il rilascio di dopamina e di 
Causa una psicosi da amfetamine. Queste 
effetti di certe sostanze hanno portato a 
ti ipotesi sulle basi biochimiche dei di- 
li. Secondo tali ipotesi, questi disordini po- 
il malfunzionamento di specifici sistemi 
eurotrasmissione; se queste ipotesi si rivelas- 
allora potrebbe essere utile trattare un certo 
1 ì farmaci che hanno come bersaglio l’azione 
e neurotrasmettitore. 
ogiche possono influenzare diret- 
ismissione imitando l’azione dei tra- 
postsinaptici, facendone aumenta- 
) 0 impedendone il riassorbimento (sostanze 
», în alternativa, una sostanza può agire 
del neurotrasmettitore di legarsi ai 
\ptici (sostanze antagoniste). I sistemi di 
ne implicati nei disturbi psichiatrici e 
esso coinvolgono trasmettitori condiziona- 
ra); in questi casi le sostanze farmacologi- 
ibuire alla modulazione fine della tra- 
attraverso sottili influenze modulato- 
ne del trasmettitore. 


0 le unità elementari del corpo; ciò vale anche per il 
o le cui cellule, o neuroni, sono provviste dei mec- 
onsentono l'elaborazione delle informazioni. Quan- 
9, la membrana del neurone è dotata di proprietà che 
ll passaggio di alcuni materiali (soprattutto ioni) di- 
intra- ed extracellulare, più facilmente che ad al- 


____RIASSUN 


Le sostanze che influiscono sui meccanismi di riassor- 
bimento, come gli inibitori selettivi del riassorbimento 
della serotonina, sono usate per trattare la depressione, 
l'ansia e il disturbo ossessivo-compulsivo. Altre sostanze, 
come gli inibitori della monoamminoossidasi (MAO) im- 
pediscono la degradazione della dopamina, della nora- 
drenalina e della serotonina a opera dell'enzima MAO; 
ciò porta a un maggiore livello di trasmettitore nella fes- 
sura sinaptica e per periodi di tempo più lunghi. 

In apertura del capitolo abbiamo raccontato la storia 
di G.W., una ragazza che all’inizio dell'età adulta svi- 
luppò la schizofrenia. Abbiamo anche notato, per inciso, 
che parte del suo trattamento consistette in una terapia 
farmacologica. A questo punto, essendovi ormai impa- 
droniti dei fondamenti della neurotrasmissione e cono- 
scendone le basi biochimiche, dovreste essere in grado 
di inferire quali sostanze furono prescritte a G.W. dal suo 
psichiatra. Raccogliamo tutti gli elementi della storia. In 
un paragrafo precedente abbiamo detto che la psicosi, 
una componente di rilievo nella schizofrenia, può esse- 
re indotta dall'abuso di amfetamine. Inoltre, le amfeta- 
mine agiscono in modo da stimolare il rilascio di alcuni 
neurotrasmettitori, come la dopamina. Queste e altre os- 
servazioni simili hanno portato a formulare «la teoria 
della dopamina per spiegare la schizofrenia». L'idea alla 
base di questa teoria è che un eccesso di dopamina pos- 
sa contribuire alla comparsa del disturbo, Le sostanze 
neurolettiche (/epsis significa «prendere possesso di»), 
dette anche sostanze antipsicotiche, alleviano la paranoia 
e le allucinazioni connesse sia con la psicosi che caratte- 
rizza la schizofrenia, sia con la psicosi indotta dalle am- 
fetamine. Alcune tra le più comuni sostanze neuroletti- 
che sono antagoniste della dopamina. Più recentemente, 
tuttavia, i ricercatori hanno trovato che anche le so- 
stanze agoniste del glutammato, un trasmettitore eccita- 
torio, possono essere efficaci nel trattamento della schi- 
zofrenia. Oggi è molto diffusa la consuetudine di pre- 
scrivere «cocktail di farmaci», ovvero combinazioni di so- 
stanze che agiscono su sistemi di neurotrasmettitori dif- 
ferenti. Quindi possiamo concludere che la paziente 
G.W. aveva una malattia, la schizofrenia, che causa la di- 
sgregazione della normale funzionalità di neurotrasmet- 
titori cerebrali, forse della dopamina, o del glutammato, 
o di entrambi i sistemi. 


tri, Inoltre, processi di trasporto attivo pompano gli ioni attraverso 
la membrana, separandone in questo modo le diverse specie; si 
creano così le condizioni per lo stabilirsi di una differenza di po- 
tenziale elettrico fra l'interno e l'esterno del neurone. Queste dif- 
ferenze elettriche costituiscono una forma di energia che può es- 
sere utilizzata per generare correnti elettriche, le quali, attraverso 
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i potenziali d'azione, possono percorrere grandi distanze lungo neuroni postsinaptici consistono in proteine trani 
l'assone, in direzione centrifuga rispetto al corpo del neurone. questi recettori si legano i neurotrasmettitori, e tale 
Quando il potenziale d'azione raggiunge una terminazione asso- ce cambiamenti nel potenziale di membrana. | neuroti 
nica, innesca il rilascio di prodotti chimici in una regione specializ- esistono in una grande varietà di forme. Fra i trasmettitori 
zata, la sinapsi, in cui il neurone entra in contatto con un altro cole dimensioni molecolari vi sono gli amminoacidi, le 
neurone. Queste sostanze chimiche (neurotrasmettitori) diffondo- biogene e sostanze come l'ACh, mentre i trasmettitori dì 
no attraverso la fessura sinaptica compresa fra i due neuroni e dimensioni sono formati da neuropeptidi. Tutti i neurotri 
prendono contatto con molecole di recettore localizzate sul neu- tori condividono le seguenti caratteristiche: sono sinteti 
rone successivo (postsinaptico). Questa trasmissione chimica di sportati alle terminazioni (oppure sono sintetizzati nelle 
segnali porta alla generazione di correnti nel neurone postsinapti- zioni), immagazzinati in vescicole, rilasciati e poi elimi 
co; il segnale si propaga così attraverso il sistema dei neuroni che sturbi neurologici e psichiatrici possono comportare 
costituiscono un particolare circuito. | canali ionici sono i media» della neurotrasmissione; le principali terapie sono spesso 
tori specializzati del potenziale di membrana. Essi consistono in su sostanze farmacologiche che modulano la funzione dei 
grandi molecole di proteine transmembrana, che danno origine a trasmettitori, nella speranza di ristabilire il delicato equil 
pori nello spessore della membrana stessa. Anche i recettori sui zionale che caratterizza la normale comunicazione neurale. 


PAROLE CHIAVE 


Assone Mielina Potenziale di membrana Secondo messaggero 
Barriera ematoencefalica Neurone a risposo Sinapsi ; 
Canali ionici Neurotrasmettitore Potenziale sinaptico Soglia 

Cellula gliale Nodi di Ranvier Potenziali d'azione Soma 

Conduzione elettrotonica Periodo refrattario Potenziali di recettore Spina 

Conduzione saltatoria Permeabilità Presinaptico Vescicola 

Dendrite Postsinaptico Propagazione Zona di innesco del 
Gradiente elettrico Potenziale di equilibrio Recettore a punta 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


MI Sei potenziali d'azione sono basati sul principio del tutto o nulla, di natura decrementale. Ciò premesso, in che modo input 
in che modo il sistema nervoso riesce a codificare le differenze localizzati a grande distanza sui dendriti del neurone 
di ampiezza fra i diversi stimoli sensoriali? a influenzare la generazione di potenziali d'azione? 


m Quale (0 quali) proprietà rende i canali ionici selettivi a una sola n Sei sistemi per il riassorbimento o la degradazione dei 
specie ionica, per esempio K*, e non a un'altra, come Na*? neurotrasmettitori fossero danneggiati, quali ne sarebbero 
Ciò dipende dalla larghezza del canale, da altri fattori o da una le conseguenze sull'attività del neurone postsinaptico? 


combinazione di fattori? m Perché il cervello possiede recettori per i prodotti di 
Wi Le correnti sinaptiche danno origine a potenziali elettrotonici come il papavero da oppio? 
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o visivo e muscolare». 


p mumerosi tentativi per cercare di 
el cervello di Einstein caratteristiche ana- 
lari, che potessero spiegarne il genio. 
iein morì nel 1955, all’età di 76 anni, il suo 
sportato per essere conservato. Il cervello 
o perfuso con una soluzione di for- 
posto ad azione conservante), misurato 
, Il cervello fu poi sezionato e incluso in un 
le permetteva di ottenere fette sottili, allesti- 
ar l'osservazione al microscopio. Tutti que- 
nsieme ai materiali che ne documentava- 
lì relazioni tridimensionali nel cervello in- 
nservati per successive indagini scientifi- 

son e i suoi collaboratori (1999) presso 

, n Canada, hanno condotto uno 
o tipo: hanno studiato le dimensioni e la 
Ile circonvoluzioni del cervello di Einstein 
misure originali, di nuove misure mes- 
‘quella stessa équipe e di misure calcolate 
ografie originali calibrate, scattate poco 
del grande scienziato. Le caratteristiche 
Einstein sono state confrontate con quel- 
dozzine di persone normali, che avevano 
olontà di donare i propri organi. L'équipe di 
trovato nel cervello di Einstein due im- 
tiche che lo distinguevano nettamen- 


omia strutturale 
zionale della cognizione 


se per le relazioni fra anatomia del cervello e cognizione ha una lunga storia. Molti studi hanno cercato, 

di collegare vari aspetti dell'organizzazione del cervello umano all'intelligenza. Estremamente significativo, 
jardo, è ciò che è accaduto a uno dei più grandi cervelli della storia umana, quello di Albert Einstein, 

za dubbio dotata di capacità eccezionali. Durante la sua vita Einstein ha vagato mentalmente fra atomi 

tando al genere umano le sue incredibili intuizioni sulle leggi fisiche dell'universo nella forma tangibile di 
Nel descrivere il modo in cui il suo pensiero affrontava i problemi scientifici, Einstein ha affermato: 
Sembrano avere alcun ruolo», eppure c'è «un gioco associativo», che implica «immagini più o meno 


te dal gruppo di controllo costituito dai cervelli norma- 
li. La prima consisteva nel fatto che la scissura di Silvio, 
il solco che separa il lobo temporale dai lobi frontale e 
parietale, nel cervello di Einstein mostrava un'organiz- 
zazione insolita (per apprezzare le caratteristiche anato- 
miche qui descritte, si vedano nei prossimi paragrafi le 
descrizioni dell'anatomia strutturale dell'encefalo). A dif- 
ferenza dei controlli, il cervello di Einstein mostrava 
un'insolita confluenza tra la scissura di Silvio e il solco 
centrale sulla superficie laterale dell'encefalo; nella mag- 
gior parte dei cervelli la scissura di Silvio si prolunga po- 
steriormente, per poi terminare in un'area circondata dal 
giro sovramarginale. La seconda caratteristica insolita del 
cervello di Einstein consisteva in questa particolarità: il 
lobo parietale inferiore si presentava più grande e più 
ispessito (15%) in direzione laterale-mediale. L'équipe 
della Witelson ha avanzato l'ipotesi che potrebbe esser- 
vi una relazione fra questo aumento di dimensioni della 
corteccia parietale inferiore e le capacità intellettive di 
Einstein, benché, come gli stessi ricercatori hanno sot- 
tolineato, sia difficile trarre da questi dati qualsiasi con- 
clusione su eventuali relazioni causali. È comunque un 
fatto notevole che questi studiosi abbiano trovato nel 
cervello di Einstein caratteristiche dell'anatomia esterio- 
re così uniche, rispetto a quelle che si possono osserva- 
re nel cervello di tutti quanti noi che, nella grande mag- 


60 3 Anatomia strutturale e funzionale della cognizione 


| COME FUN IL CERVELL 
Topografia della corteccia 


Le prime conoscenze sull'organizzazione della corteccia cerebrale 
Umana sono state rese possibili da studi che comportavano la sti- 
molazione diretta della corteccia in persone sottoposte, da sveglie, 
a un intervento chirurgico al cervello. Negli anni ‘40 del Novecento 
Wilder Penfield e Herbert Jasper (1954), attivi presso il Montreal 
Neurological Institute, furono i primi pionieri di questo campo di ri- 
cerca. Approfittando del fatto che durante un intervento per l'aspor- 
tazione di tessuti danneggiati la corteccia cerebrale viene completa- 
mente esposta, i due chirurghi esplorarono sistematicamente gli ef- 
fetti prodotti dall’applicazione di correnti elettriche di bassa inten- 
sità alla superficie corticale. L'immagine (a) mostra la corteccia 
esposta di un paziente epilettico, mentre in (b) è visibile una griglia 
di elettrodi, posata sulla superficie del cervello per stimolaria e regi- 
strame l'attività; la stimolazione può essere fatta con un singolo 
elettrodo, anziché una griglia. Essendo il sistema nervoso centrale 
(SNC) privo di nocicettori [recettori del dolore], la stimolazione non 
causa ai pazienti alcuna sofferenza, quindi può essere applicata an- 
che a persone sveglie e completamente coscienti. Ciò consente ai ri- 
cercatori di raccogliere l'esperienza soggettiva del paziente, cosa 
ovviamente impossibile negli studi su animali. 


gioranza, possiamo solo sforzarci di capire ciò che Ein- 
stein ha detto, e non siamo certo in grado di produrre 
nuove conoscenze di tale portata, Questi studi permet- 
tono di formulare ipotesi da sottoporre poi a verifica spe- 
rimentale su cervelli ottenuti da cadaveri o, poiché sia- 
mo nell'era delle moderne tecniche di brain imaging, sul 
cervello di persone vive. Forse il prossimo Einstein - non 
diversamente dall'ultimo, che acconsentì a farsi applica- 
re al capo gli elettrodi per registrare l’elettroencefalo- 
gramma - prenderà posto all'interno di un apparecchio 
per la scansione automatizzata, permettendo a giovani 
studiosi di neuroscienze cognitive di eseguire misurazio- 
ni sul suo cervello vivo e pensante e sul suo modo di 
funzionare. 


Nella loro ricerca Penfield e collaboratori trovarono una corî 
denza topografica fra regioni della corteccia e della superficie 
rea, relativamente ai processi somatosensoriali e motori. Questa 
spondenza è illustrata in (c), dove al di sopra delle sezioni co 
[cioè condotte sul piano frontale] delle cortecce motoria e soma 
soriale, sono disegnate le parti del corpo che corrispondono al 
settori corticali. 

Le sezioni coronali provengono dalle aree contrassegnate 
stessi colori nel cervello intero che appare nella parte superiore 
gura (c), visto da una prospettiva laterale (è riportato solo l'em 
sinistro, che rappresenta la parte destra del corpo). A volte la 
della superficie corporea riprodotta sulla corteccia viene chia 
munculus, per via dell'ordinata rappresentazione del corpo che 
terizza una data area corticale. Si noti che tra la grandezza rei 
parti corporee e la loro rappresentazione corticale vi è una 
soltanto indiretta. Per esempio, le aree dell'omuncolo motoriod 
vano i muscoli delle dita, della bocca e della lingua sono md 
grandi di quanto dovrebbero essere in una rappresentazione 
Il fatto che alle dita e alla bocca corrispondano regioni spropori 
mente grandi indica che la coordinazione fine dei movimenti, 


La funzione scaturisce dalla forma, afferma uno 
princìpi fondamentali della biologia. Per tutta la 
delle neuroscienze i ricercatori hanno analizzato 
nizzazione del sistema nervoso nella speranza, così fa 
do, di svelarne i segreti. Nel Capitolo 1 abbiamo 
come due grandi studiosi di neuroanatomia — lo sp 
lo Santiago Ramòn y Cajal e l'italiano Camillo Golgi 
siano serviti di dati sulla neuroanatomia cellulare peri \ 
stenere teorie molto diverse circa l'elaborazione 
l'informazione nel sistema nervoso. Questo lavoro p 
gue tuttora, con un costante progresso verso tec 
nuove e a risoluzione più alta, finalizzate a indaj 
fondamenti biologici della mente. Nel Capitolo 4 
mo alcune di queste nuove tecniche per rivelare l'an 


uce delle in 
i sottosist 


imili posse 


corretta? Prove emerse di re- 
ti con la tecnica della risonan- 
sarà descritta nel Capitolo 4), 
esserlo. In Canada, Ravi Menon e col- 
hanno stimolato la fronte e il mento di 

fano a scansioni MRI. Questi ricer- 
te a quanto si sapeva dagli stu- 


del cervello, tecniche che si basano sulla 
delle relazioni tra forma e funzione. Nei capi- 
Vedremo poi innumerevoli esempi dei cor- 
mici di dati comportamentali e fisiologici 
Î) riguardanti la cognizione. Diventerà chiaro 
[che l'anatomia macroscopica deve essere interpre- 

lluce delle interazioni funzionali fra le strutture, i 
i | sottosistemi del sistema nervoso, dato che 
Ure simili possono eseguire operazioni molto diver- 
Struttura può prendere parte a funzioni dif- 
lin momenti differenti. Comprendere come la for- 
el Nervoso sostenga la miriade di funzioni 
hte è una delle più grandi sfide che le neuro- 
‘cognitive sì trovano di fronte. 
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di con la stimolazione elettrica, la risonanza magnetica funzionale 
evidenziava che la stimolazione della fronte attivava un'area situata 
sotto (inferiore) a quella associata con la stimolazione del mento, 
l'opposto di quanto risulta dal disegno qui riprodotto derivato dal 
lavoro di Penfield e collaboratori. Se il modello emerso dalle tecni- 
che di neuroimmagine risulterà corretto, ci troveremo davanti a uno 
straordinario caso di revisione scientifica, 


(€) Adattata da Penfield e Jaspers, 1954, e da Ramachandran, 1993. 


In questo capitolo passeremo in rassegna l'anatomia 
del cervello e del sistema nervoso, a livello macroscopico 
e microscopico. Descriveremo le principali strutture ana- 
tomiche dell'encefalo, con un accenno alla rete vascolare 
e ai sistemi ventricolari. La trattazione dell'organizzazio- 
ne funzionale delle funzioni mentali sostenute dal cervel- 
lo incomincia da qui; i capitoli successivi descriveranno 
in maggior dettaglio le numerose funzioni svolte dal cer- 
vello umano nella percezione e nella cognizione. Questo 
capitolo si propone quindi di delineare un quadro di rife- 
rimento per nozioni che saranno introdotte più avanti, e 
di introdurre termini di neuroanatomia che ritorneranno 
in tutto il testo. Che questo capitolo vi faccia dunque da 
guida nel primo contatto con il cervello e il sistema ner- 
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voso, e da compagno nella lettura dei capitoli che segui- 
ranno. Fate di nuovo riferimento a questi contenuti ogni 
volta che si tratterà d’interpretare gli aspetti complessi, 
relativi a forma e funzione del sistema nervoso, che sa- 
ranno introdotti più avanti. 


Neuroanatomia 
e 1]  "— 
La neuroanatomia è la disciplina che studia la struttura 
del sistema nervoso, quindi ha come scopo identificare 
le varie parti del sistema nervoso e descriverne le reci- 
proche interconnessioni. Come in qualsiasi studio ana- 
tomico, le descrizioni possono essere condotte a vari li- 
velli. Per uno studioso di neuroanatomia, i livelli d'in- 
dagine sono fondamentalmente due: il livello della neu- 
roanatomia macroscopica, incentrato sulle strutture gene- 
rali e sulle connessioni visibili a occhio nudo, e quello 
della neuroanatomia microscopica (detta anche neuroana- 
tomia fine), il cui scopo principale consiste nel descrive- 
re l’organizzazione, le connessioni e la struttura subcel- 
lulare dei neuroni. 

Nel Capitolo 2, al fine di fornire le conoscenze di base 
necessarie per comprendere la fisiologia della segnala- 
zione nel sistema nervoso, abbiamo introdotto alcune 
nozioni fondamentali di neuroanatomia cellulare. Fate 
di nuovo riferimento alla prima parte del Capitolo 2, là 
dove si parla dei tipi cellulari che compongono il siste- 
ma nervoso. Qui partiremo da una breve descrizione dei 
metodi che permettono di rivelare la neuroanatomia ma- 
croscopica, microscopica e funzionale del sistema ner- 
voso; quest’ultima consiste nell’organizzazione anatomi- 
ca delle cellule, dei circuiti e dei sistemi che sostengono 
una particolare funzione, per esempio la percezione de- 
gli oggetti. 


(b) 


3.1 (a) Fotografia della sezione sul piano sagittale mediano della corteccia cerebrale umana. In questa immagine di cervello post mortem, l'emisi 
destro rivela le caratteristiche anatomiche più rilevanti a livello macroscopico: le regioni corticali e subcorticali, il cervelletto e il tronco encefalico. 

Il polo frontale è a sinistra, Alla superficie della corteccia (soprattutto nelle porzioni in alto), si vedono le parti superiori delle circonvoluzioni corticali; 
le regioni corticali ripiegate, cioè le scissure o solchi, appaiono come linee o pieghe. (b) Fotografia di una sezione sul piano orizzontale (detto anche 
di un cervello umano; il piano corrisponde al livello indicato da una linea nera nel disegno a destra. Nella sezione orizzontale sono visibili l'emisfero 
cerebrale destro e sinistro (il polo frontale qui è in alto), le strutture subcorticali e porzioni del cervelletto (in basso nella figura). Si distinguono chiara 
anche la sostanza grigia (regioni più scure) e la sostanza bianca (regioni più chiare). 


Metodi della neuroanatomia 


todi sono così specializzati da rappresentare sottod 
ne distinte della neuroanatomia. Il loro sviluppo 
guito approssimativamente il percorso storico delit 
nel Capitolo 1, dato che lo sviluppo della neuroan 
ha seguito passo passo l'invenzione di nuove 


 Dissezione anatomica 


Se lo scopo è identificare l'anatomia cerebrale al 
macroscopico, il primo problema è decidere con 
metodi eseguire l'osservazione del cervello. Fino 
molto tempo fa, prima che le tecniche di brain ii 
semplicemente imaging, o neuroimmagine, o neufi 
sualizzazione per non citare che alcuni del ti 
in generale, e anche in questo libro] rendessero 
osservare il cervello in vivo, cioè dentro la testa di an 
ed esseri umani vivi (si veda il Capitolo 4), l’unico 
consisteva nel metodo ben collaudato di rimuovere 
vello dalla scatola cranica e metterlo sul tavolo 
co 0, più esattamente, in un contenitore riempito d 
soluzione conservante, per esempio formalina. 
roanatomista che intraprenda questa procedura si li 
te immediatamente nelle difese specializzate che 
gono il cervello: non solo il cervello è racchiuso 
no di una struttura ossea protettiva, la scatola cranig 
è anche circondato dalla dura madre, uno strato 
sito formato da tessuto connettivale fibroso (collaget 

Dopo la rimozione della dura madre, l'esame 
ciale rivela molte strutture particolarmente 
gura 3.1). Le circonvoluzioni, o giri cerebrali (le 
ci arrotondate e sporgenti) e i solchi primari (le rej 
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come linee e pieghe) del cervello, 
rsì del tronco encefalico e l'elabora- 

corteccia cerebellare intensamente ripie- 
ite caratteristiche identificabili senza l'aiuto 
0, Proseguendo la dissezione, le struttu- 
0 esposte e si rivelano i principi orga» 
pio, la dissezione del cervello lungo 
rivela la dicotomia fra sostanza (o mate- 
(o materia) bianca. La sostanza 
un rivestimento corticale continuo, che av- 
‘apparentemente omogenea di sostanza 
za grigia è così chiamata perché appare 
po' grigiastra nei cervelli conservati, men- 
o colore di solito varia dal rosato al rossa- 
dell'intensa vascolarizzazione; la sostanza 
i corpi cellulari dei neuroni e delle cellule 


o ne niza bianca è così chiamata perché nei tes- 


:rmini ‘appare più chiara della materia grigia; in 
TO possil tti di un bianco latteo. Il suo colore è dovuto 


, la sostanza grassa che circonda gli assoni. 
ezione neuroanatomica del cervello può fornire 
one relativamente dettagliata dell’organizza- 
oi sistemi, delle strutture e delle connessioni 
Per esempio, la dissezione rivelerà a livello 
co le vie di ingresso e di uscita dalle strutture 
lì periferiche, o dagli effettori motori (muscoli), 
0 fasci nervosi. È inoltre possibile seguire il per- 
assoni raggruppati in grossi tratti, o fascicoli, 
(fasci di assoni) che decorrono nel cervello, colle- 
ni differenti. La dissezione renderà visibili le 
‘genicolo-striate che dal talamo vanno alla cor- 
is proiezioni che saranno ricordate più avanti 
sto capitolo e descritte con maggior dettaglio nel 
5. Un altro buon esempio di struttura rivelata 
(le regior dissezione è il fascicolo arcuato, un importante trat- 
re che connette fra loro le aree di Wernicke e di 
he sostiene le funzioni del linguaggio (sì veda il 
9). Queste interconnessioni osservabili a livello 
co sono rivelate più dettagliatamente con i 
ti su composti chimici, impiegati con gli ani- 
e i metodi di degenerazione usati con animali e es- 
ii. Alcuni di questi metodi saranno descritti nel 
0 Minto. 


a di anim 
inico mo 
overe il @ 
lo anato 
pito di u 
a. Un n 


anatomia e istologia: tecniche di colorazione 
e di rivelazione dei tratti 
dagine sul cervello si limitasse semplicemente alla 
ezione a livello macroscopico, non saremmo mai arri- 
|a capire che strutture come la sostanza bianca consi- 
rdi elementi neurali e non di tessuti di sostegno. Per 
ire inferenze di questo tipo, gli studiosi di neuroanato- 
ono spingere la propria indagine a un livello più 
icon l’aiuto di microscopi ad alto potere di risoluzio- 
e. Per esempio, l'esame al microscopio rivela che la ma- 
la blanca in realtà si compone di milioni di singole fi- 


bre, ognuna delle quali è circondata di mielina. Questo 
livello di analisi costituisce il dominio dell'istologia, ovve- 
ro della disciplina che studia la struttura dei tessuti me- 
diante tecniche microscopiche come quelle, descritte nel 
Capitolo 1, che caratterizzarono il lavoro dei pionieri del- 
la neuroanatomia: Cajal, Golgi e Purkinje. 

Uno degli scopi fondamentali dei neuroanatomisti è 
identificare i pattern della connettività all’interno del si- 
stema nervoso, ovvero individuare le «autostrade» neura- 
li che permettono la trasmissione delle informazioni da 
una localizzazione a un’altra. Questo problema è compli- 
cato dal fatto che i neuroni non sono connessi tra loro in 
modo da formare circuiti semplici, ove le cellule sono 
collegate in serie, ma piuttosto un singolo neurone corti- 
cale ha molte probabilità di ricevere le fibre di parecchi 
altri neuroni, e gli assoni di questi neuroni afferenti pos- 
sono provenire da distretti molto distanti fra loro. Ovve- 
ro, il sistema nervoso è caratterizzato da una straordinaria 
convergenza, e da un’altrettanto straordinaria divergen- 
za, per cui un singolo neurone può proiettare a una mol- 
teplicità di neuroni bersaglio situati in regioni diverse. 
Nella maggioranza dei casi gli assoni formano proiezioni 
brevi, collegando cellule corticali vicine tra loro; in altri 
casi le fibre assoniche possono essere piuttosto lunghe, in 
quanto provengono da regioni corticali più distanti e rag- 
giungono il bersaglio soltanto dopo aver percorso in di- 
scesa un lungo tratto nella sostanza bianca. E infatti, 
dopo avere viaggiato in lunghi tratti al di sotto della 
guaina corticale, penetrano infine in un'altra regione del- 
la corteccia, in un nucleo subcorticale o in un mielomero 
spinale, per poi sinaptare su un altro neurone. Le connes- 
sioni fra due regioni della corteccia - vicine o distanti che 
siano - sono denominate connessioni cortico-corticali, in 
base a una convenzione secondo la quale il primo termi- 
ne identifica la fonte e il secondo il bersaglio. Le fibre che 
hanno origine da strutture subcorticali come il talamo 
sono definite connessioni talamo-corticali; nel caso inverso 
si parla di connessioni cortico-talamiche 0, più in generale, 
di proiezioni corticofugali (proiezioni centrifughe, che si di- 
partono dalla corteccia verso la periferia). 

1 progressi in neuroanatomia sono stati in gran parte 
dovuti allo sviluppo e al perfezionamento di nuove tecni- 
che di colorazione, fondate su sostanze chimiche di varia 
natura che vengono assorbite selettivamente da specifici 
elementi neurali (si veda il Capitolo 1). Questi metodi di 
colorazione sono stati scoperti sia in modo casuale che 
intenzionale: quando l'interazione di un composto chi- 
mico con i tessuti dava luogo a un pattern ritenuto inte- 
ressante, veniva adottato come metodo di colorazione 
istologica. La colorazione dei tessuti permette di perse- 
guire vari livelli di analisi. Per esempio, si possono colo- 
rare sezioni di tessuto nervoso per rivelare l’organizzazio- 
ne laminare della retina (Figura 3.2a), o per evidenziare 
singole cellule che hanno assorbito o in cui sono state 
iniettate sostanze coloranti che mettono in risalto l’archi- 
tettura della cellula nervosa (Figura 3.2b); in questi casi 
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(a) 


(b) 


(9) 


3.2 Livelli diversi di analisi neuroanatomica. (a) La retina di un giovane 
furetto, colorata e osservata a un microscopio ottico. L'immagine 

è un ingrandimento di una sezione retinica che misura all'incirca 1,5 mm. 
(b) Cellula gangliare della retina di gatto, iniettata con una sostanza 
colorante per evidenziare le arborizzazioni dendritiche. L'ingrandimento 
prodotto dal microscopio ottico qui è molto maggiore che in (a). Le punte 
di freccia indicano siti in cui sono visibili brevi estensioni, 0 spine, 
dendritiche. | processi lungo una ramificazione dendritica possono essere 
visualizzati mediante un microscopio elettronico. (c) Fotografia 

al microscopio elettronico. La regione scura corrisponde a uno dei dendriti 
visibili nella cellula in (b). Le regioni chiare rappresentano assoni che 
formano sinapsi sul dendrite. A questo ingrandimento è possibile 
riconoscere all'interno degli assoni le vescicole sinaptiche contenenti 

il neurotrasmettitore, come si è detto nel Capitolo 2. 


l'esame può essere condotto mediante un microscopio 
ottico. A un livello di risoluzione maggiore si possono 
esaminare organuli subcellulari, per esempio le vescicole 
sinaptiche in una terminazione assonica, per mezzo del 


microscopio elettronico che, come suggerisce il n 
sfrutta un fascio di elettroni anziché la luce per 
nare» i preparati di tessuto (Figura 3.2c). Un altro 
cio prevede l’uso di sostanze fluorescenti e della 
travioletta per rendere visibili le strutture che 
questi speciali composti (Figura 3.3). 

I metodi per la rivelazione dei tratti conseni 
dentificare le connessioni tra neuroni e regioni ce 
differenti. Una tecnica vecchia ma ancora efficace è 
siddetto metodo della degenerazione, impiegato per 
ficare il decorso di assoni in fase degenerativa in 
a una lesione o a una malattia. Al livello più semp 
metodo consiste nel trovare quali assoni mielinid 
mancanti nei cervelli che hanno subìto una certa les 
A un livello più avanzato può implicare l’uso della 
ca sviluppata da Marchi, con la quale la mielina dej 
soni in via di degenerazione si colora selettivameni 
scuro. Il processo degenerativo può essere innescato 
morte del corpo cellulare, oppure dalla re: 
sone dal soma. Oggi è di uso molto comune un m 
più moderno, enzimatico, basato sulla perossidasi di 
no (HRP, da horseradish peroxidase). L'HRP può essere 
ta come sostanza tracciante retrograda che, una 
iniettata nelle terminazioni assoniche, viene assorb 
gli assoni e di qui risale fino al corpo cellulare; ma sì 
anche usare come tracciante anterogrado, che vien 
sorbito dal soma per poi diffondere negli assoni. Qi 
questo metodo fornisce un mezzo per visualizzare ll 
ne delle afferenze a una particolare regione n 
sito a cui una data regione proietta i propri assoni (l 
3.4). Supponiamo che un ricercatore desideri Ù 
quali strutture subcorticali proiettano alla corteccia yi 
primaria; a tale scopo potrebbe usare l'HRP in qi 
stanza ad azione retrograda, quindi iniettare l’enzi 
gli strati delle afferenze alla corteccia visiva. L'HRP 
be poi assorbita attraverso gli stessi canali assonidi 
permettono la trasduzione neurale tramite l’ingre 
l'uscita di ioni sodio, potassio e calcio. Una volta 
terno, l’HRP diffonde lungo l’assone, risalendo fl 
corpo cellulare. A questo punto l'animale viene 
suo cervello prelevato, e il tessuto iniettato con HRP! 
tato con composti chimici che conferiscono all'e 
una gamma di colori variabili dal nero, al blu, al 
ne. Esaminando sottili fette di tessuto cerebrale ti 
con la lama affilata di un microtomo (un appare 
to per creare sezioni di tessuto molto sottili), e 
re potrà identificare le regioni in cui sono presenti 
cellulari che contengono HRP. 

L'HRP è solo uno dei molti traccianti retrogradi. 
composti sono invece traccianti anterogradi, în qu 
vengono assorbiti dai dendriti, o dal soma, per 
diffondere lungo l’assone. Un approccio molto in u 
avvale di sostanze traccianti, per esempio ammi 
marcati radioattivamente, per poi visualizzare n 
l'autoradiografia il pattern assunto dalla radioatti 
tessuto. Questa tecnica comporta la preparazione del 
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n cato in fette sottili e la loro esposizione a un’e- 
10 essere 


fotografica, che sarà impressionata dalla ra- 


e, una VO p i di 
assortiti Wità e produrrà un'immagine di come è distribuita 
re: ot D la sostanza marcata. L'associazione di trac- 
e; p Ri , 

ogradi e anterogradi permette ai ricercatori d’i- 
he viene. 


ure le afferenze a una specifica regione e le aree di 
one degli assoni che si dipartono da una data re- 
Urazie a questi metodi gli studiosi di neuroanato- 
escono a costruire mappe di proiezione delle con- 
îni per circuiti e sistemi, piccoli e grandi. 

Studiosi di neuroanatomia si sono avvalsi delle tec- 


soni. Qui 
zzare l’ori 
neurale, è 
ssoni (Figi 
ri conosa 


Loc istologiche per classificare i neuroni, suddividen- 

enzioli i cate Jorle sulla base della loro morfologia (forma) 

ne più approfondito appare chiaro che i neuro- 

RENE Nostante le numerose caratteristiche comuni (la 
issonici cl a 


l'ingresso; parte possiede un corpo, un assone e dei dendri- 
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Speciali tecniche di colorazione permettono di rivelare le connessioni fra strutture neurali dist: 
bito comune. Quando è impiegata come marcatore retrogrado, la HRP viene assorbita dai terminali a 
l'animale viene poi ucciso e si utilizzano le tecniche istologiche per identificare i siti in cui 
[penicolato laterale del talamo di un ratto. (b) Retina appiattita, osservata a un ingrandimento molto basso. (e) Singoli neuroni (le macchie scure, 
do al corpi cellulari pieni di sostanza colorante) visti a ingrandimento elevato. Osservando molto attentamente, è p 
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ne fluorescente. (a) Il soma e l'arborizzazione dendritica di un neurone retinico in un embrione di gatto, 8 giorni prima della nascita 
mell'arborizzazione dendritica di un neurone della retina in un gatto adulto 
(Questa tecnica di colorazione consente di visualizzare e quantificare tale ca 
Uno dei metodi consiste nell'addizione di una molecola fluorescente a un anticorpo o a un'altra sosta 
Un'altra tecnica prevede l'iniezione diretta della sostanza fluorescente entro il neurone, per poi lasciarla diffondere in tutta la cellula. 


te ramificazioni dendritiche vengono eliminate durante 
nbiamento nel corso dello sviluppo. Esistono molti tipi di colorazioni 


a che si lega a molecole presenti nella 


ti), sono molto eterogenei in quanto variano per forma e 
grandezza. Per alcuni neuroni, come le cellule piramidali 
giganti della corteccia cerebrale, l’arborizzazione dendri- 
tica è relativamente piccola. Invece nelle cellule di 
Purkinje della corteccia cerebellare le arborizzazioni sono 
molto estese, tanto da consentire più di 200000 contatti 
sinaptici (Figura 3.5, si veda anche il Capitolo 2) 

Questo livello di analisi fine fu alla portata dei neuroa- 
natomisti fin dai primordi di questa disciplina. Si ricor- 
derà, per esempio, che fu Golgi a sviluppare il metodo 
basato sull’impregnazione con sali d'argento, tecnica che 
consente di visualizzare un'intera cellula nervosa al livel- 
lo di dettaglio che si può vedere nei disegni della Figura 
3.5. Per qualche ragione misteriosa, questa procedura co- 
lora soltanto l'1% circa delle cellule trattate. Tale seletti- 
vità costituisce un vantaggio, in quanto permette di vi- 


ti. La perossidasi del rafano (HRP) è un tracciante 
e trasportata all'indietro verso il corpo 
‘ata la colorazione. (a) Sito di iniezione nel 


è locali 


ssibile distinguere la forma 
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Cellula piramidale Cellula associativa 
(corteccia) (talamo) 


3 5 Cinque diversi tipi di neuroni del sistema nervoso centrale e di quello periferico. Questi neuroni variano notevolmente rispetto alla grandezza! 
(non sono disegnati in scala). L'assone di una cellula associativa localizzata nel talamo può avere una lunghezza inferiore a 1 mm, mentre l'i assoni 


di una cellula piramidale può essere lungo quanto l’intero midollo spinale. 


sualizzare singole cellule intere, senza che le loro vicine 
interferiscano visivamente. Mediante la tecnica di Golgi e 
una miriade di altri metodi che rivelano la distribuzione 
dei corpi cellulari, come i metodi che utilizzano la colora- 
zione di Nissl specifica per il reticolo endoplasmatico ru- 
vido (un organello intracellulare chiamato anche sostan- 
za di Nissl), o tramite la colorazione di Weigert che colora 
selettivamente la mielina e rivela gli assoni dei neuroni, 
un ricercatore attento può (se lavora in modo scrupoloso) 
classificare i diversi tipi di citoarchitettura e la stratifica- 


3.6 La sostanza grigia della 
corteccia cerebrale è composta 

dai corpi cellulari, privi di mielina, 
delle cellule neurali. | neuroni danno 
origine a una struttura dall'aspetto 
stratificato poiché i diversi tipi 
cellulari si raggruppano in modo 
differenziale, come si può vedere 
nelle varie sezioni (superficie 
corticale), Come si può vedere da 
questi esempi relativi alla corteccia di 
macaco, la densità e la stratificazione 
dei tipi cellulari variano a seconda 
delle aree corticali (figura in alto). 
Brodmann si servì di queste variazioni 
della densità cellulare per definire 

1 confini fra aree corticali differenti; 
ne offre un esempio la sezione di 
corteccia visiva (figura in basso). 

Le frecce indicano la zona di confine 
tra due aree di Brodmann, distinte 

in base alla loro citoarchitettura. 

Si noti la diversa organizzazione degli 
strati. Adattata da McClelland 

e Rummelhart (1986) 


(midollo spinale) 


Cellula somatosensoriale 
(pelle) 


zione delle cellule in regioni diverse del cervello. Im 
ti, come si è detto nel Capitolo 1 e come si dirà 
dettaglio nei prossimi paragrafi di questo capitolo, 
nian Brodmann si avvalse di questa tecnica per réi 
la sua mappa citoarchitettonica del cervello. 
ha applicato sistematicamente queste tecniche 
che a campioni dell'intera superficie corticale, 
un quadro complessivo delle variazioni regionali 
chitettura cellulare. Sulla base di queste differen 
morfologia, densità e stratificazione, egli ha poi 
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in aree (Figura 3.6) e ha introdotto 
zione che continua a essere larga- 
he oggi dalle neuroscienze. 
mici che abbiamo descritto, e al- 
todi generali, sono stati usati per 
l'organizzazione del sistema nervo- 
sarà dedicato a una descrizione 
\e del cervello umano e del si- 


a e funzionale 


vie ben definite entro il sistema 
È ire, tramite specifiche strutture ana- 

ono da relè, cioè da stazioni di scam- 
oscritte del cervello, del midollo spi- 
periferica, Esaminandone l’ana- 

dere l’organizzazione del siste- 
ò qui cominceremo col fornirne un 
er poi riprendere in maggior dettaglio, 
pitoli, i sistemi anatomici e fisiologici più 
eterminati processi sensitivi, cognitivi e 


Sì può suddividere in due grandi 
o centrale (SNC), costituito 
spinale, e il sistema nervoso 
da tutte le strutture che non 
può essere considerato come la 
0 responsabile del comando e 
Invece, può essere visto come una 
izione che trasmette le informazio- 
tema nervoso centrale, del quale poi 
otorì ai muscoli scheletrici; in questo 

ta sia l'attività dei muscoli volonta- 

a somatico) che l’attività involontaria 
cuore e delle ghiandole (sistema ner- 
imi paragrafi di questo capitolo 
tto alla descrizione del SNC, in 
per il successivo studio della co- 


le comprende due emisferi simme- 
ni mantellari costituite da neuroni 
parte) in strati. La corteccia 
n tture profonde, che comprendono parti 
o e i gangli della base, mentre circonda 
diencefalo, delle quali parleremo più 
di corteccia cerebrale, i gangli della base e 

no il prosencefalo. Il termine «cortec- 
no cortex, che indica la corteccia degli 
miferi superiori e negli esseri umani la 


corteccia presenta molte pieghe o circonvoluzioni (Figura 
3.7). Come si è detto in precedenza, le circonvoluzioni 
della corteccia si distinguono ulteriormente in solchi (le 
regioni che si affossano, invaginandosi) e giri (le calotte 
superiori, arrotondate, del tessuto ripiegato, ovvero le 
parti visibili quando si osserva la superficie esterna degli 
emisferi). In molte specie di mammiferi, come il ratto o 
persino le scimmie del Nuovo Mondo (per esempio 
l'aoto, una specie notturna appartenente alla famiglia dei 
Cebidi), la corteccia è più liscia, meno ripiegata, con po- 
chi solchi e giri. 

Nella specie umana le pieghe della corteccia assolvono 
uno scopo funzionale: aumentare la superficie corticale 


Solco centrale (scissura di Rolando) 


(a) Emisfero destro 


(b) Emisfero sinistro 


3.7. Cenello umano: visione laterale dell'emisfero sinistro (a) e visione 
dorsale della corteccia (b). Le principali caratteristiche della corteccia 
comprendono i quattro lobi e alcuni giri di speciale rilevanza. | giri 

(o circonvoluzioni), tra loro separati da solchi, sono dovuti al ripiegarsi 
della corteccia cerebrale durante lo sviluppo del sistema nervoso; 

ciò consente un notevole risparmio nelle dimensioni del cervello. 
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che può essere contenuta all'interno della scatola crani- 
ca. Se la corteccia umana fosse distesa e liscia come quel- 
la del ratto, per esempio, gli esseri umani dovrebbero 
avere una testa molto grande per poterla contenere. Ri- 
spetto alla corteccia non ripiegata, le circonvoluzioni 
portano a risparmiare circa un terzo dello spazio. L'area 
totale della superficie della corteccia umana è di circa 
2200-2400 cm? ma, grazie alle pieghe, circa due terzi di 
quest'area sono confinati nelle profondità dei solchi. Un 
altro vantaggio insito nell'avere una corteccia altamente 
ripiegata è che i neuroni vengono a trovarsi più vicini tra 
loro nello spazio tridimensionale, con un notevole ri- 
sparmio nelle distanze che gli assoni devono coprire, 
quindi nel tempo necessario perché la conduzione nervo- 
sa lungo l'assone si trasmetta da una regione a un'altra. 
Questo risparmio dipende dal fatto che gli assoni respon- 
sabili delle più lunghe connessioni cortico-corticali de- 
corrono al di sotto della corteccia, nella sostanza bianca, 
senza seguire le invaginazioni della superficie nel loro 
percorso verso aree corticali distanti. Ripiegandosi, la cor- 
teccia porta inoltre regioni già vicine fra loro a essere an- 
cora più vicine; per esempio, in ogni circonvoluzione la 
distanza lineare fra strati opposti della corteccia è inferio- 
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3.8 (a) Sezione orizzontale attraverso gli emisferi cerebrali, al livello indicato nel piccolo disegno in alto a destra. La sostanza bianca è composta 
di assoni con guaina mielinica, la sostanza grigia soprattutto di neuroni. Da questo diagramma si può vedere che la sostanza grigia forma un mantello 
continuo, fittamente ripiegato, alla superficie degli emisferi cerebrali. (b) Immagine ad alta definizione ottenuta con la tecnica della risonanza magnetica, 
applicata in vivo a una persona; il piano della sezione è analogo al precedente. Questa immagine strutturale T2 è stata ottenuta con uno scanner 

a 4 tesla (con elevato campo magnetico) usando una matrice quadrata 512 x 512. Si noti che nelle immagini T2 la sostanza bianca appare più scura 
della sostanza grigia. Questa immagine mostra anche il cranio e il cuoio capelluto, non visibili in (a). (a) Adattata da DeArmond et al. (1976) 


(b) Gentilmente concessa dal dott. Allen Song, Duke University. 


“ Sostanza grigia 


Sostanza bianca 


re rispetto a quella che sarebbe se il giro fosse disteso 
appiattito. 

Benché nella maggior parte delle regioni la cort 
sia composta da più strati di cellule, il suo spessore è 
media di appena 3 mm, con un intervallo di vari: 
che va da 1,5 a 4,5 mm nelle varie regioni corticall. 
corteccia contiene i corpi cellulari dei neuroni, i | 
dendriti e alcuni dei loro assoni. La corteccia compri 
inoltre gli assoni e le terminazioni assoniche dei new 
che proiettano alle aree corticali da altre regioni del 
vello, per esempio dal talamo, una struttura subcortii 
Nella corteccia sono presenti anche vasi sanguigni. 
l'elevata densità di corpi cellulari, la corteccia cerebralti 
appare di colore grigiastro rispetto alle regioni sottostai 
ti, le quali, essendo composte soprattutto di assoni, apt 
paiono un po' più chiare o persino bianche. Come sii 
già detto, è per questa ragione che in anatomia si usanali 
termini sostanza grigia e sostanza bianca per fare riferi 
mento, rispettivamente, alle aree che contengono soprat 
tutto corpi cellulari o invece tratti di fibre. Questi ultimi 
rappresentano i miliardi di assoni che collegano i neur 
ni della corteccia cerebrale alle altre regioni dell’encefali 
(Figura 3.8). 


(b) 


Suddivisioni anat 


Ogni emisfero ceret 
o lobi, a « 


prio nome all'incan 
sta regione: uno dei 
1 quattro lobi c 
parietale, il lobo t 
3,9). Il solco centra 
frontale dal lobo 
anche scissura di Si 
frontale e parietale 


le destro è separati 
ca (detta anche sc 
stremità rostrale a 
terconnessioni fra 
quegli assoni di n 
po calloso, la più 
‘ca presente nel si: 
ne specialistico, 1 
bianca che passan 
Viceversa, nel SN( 
duro», è così chia 
sa, I primi anatc 
avesse una funzic 
agli emisferi cere 
stanti, ma ciò no 
corpo calloso ass 
fra i due emisferi. 


Wi Citoarchitettu 


Nella corteccia c 
sioni più fini di c 
lobi principali, 
sono altrettanto 
tomici: uno di e 
cellulari e nella 

che sono in gen 
chitettonica (si ric 
che fa riferimen 
reciproci rappor 
citoarchitettura 

di campioni di 

della corteccia ( 
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niche del cervello 


brale si suddivide in quattro regioni 
Î, a cui se ne aggiunge un quinto quando 

sistema limbico è talvolta denominato 
dremo fra poco. Queste regioni han- 
nali differenti e si distinguono l'una 

za di confini anatomici, costituiti in 
I nomi attribuiti ai lobi cerebrali 


0, il lobo temporale si estende al di 
il quale a sua volta deve il pro- 
itirsi dei capelli che crescono in que- 

| 3 o dei più chiari segni del tempo che passa. 
obi cerebrali sono il lobo frontale, il lobo 
| lobo temporale e il lobo occipitale (Figura 
(o scissura di Rolando) divide il lobo 
0 parietale e il solco laterale (chiamato 
di Silvio) separa il lobo temporale dai lobi 
Il lobo occipitale è separato dai lobi 
dal solco parieto-occipitale sulla su- 
dell'encefalo e dall’incisura preoccipitale 
Superficie ventrolaterale. L'emisfero cerebra- 
parato dal sinistro dalla scissura interemisferi- 
a scissura longitudinale), che decorre dall’e- 
strale a quella caudale del prosencefalo. Le in- 
sioni fra i due emisferi cerebrali sono dovute a 
ii di neuroni corticali che attraversano il cor- 
la più grande commessura di sostanza bian- 
te nel sistema nervoso (commessura è un termi- 
, usato per indicare i tratti di sostanza 
che passano trasversalmente da sinistra a destra, 0 
‘nel SNC). Il corpo calloso, letteralmente «corpo 
‘così chiamato per via della sua consistenza fibro- 
mi anatomisti pensarono che il corpo calloso 
funzione strutturale, di sostegno, impedendo 
cerebrali di collassare sulle strutture sotto- 
ma ciò non è vero. Come vedremo più avanti, il 
po calloso assolve importanti funzioni d'integrazione 


Ila corteccia cerebrale si possono distinguere suddivi- 
più fini di quella rappresentata dai quattro o cinque 
principali, per esempio suddivisioni funzionali, ma 
altrettanto validi anche criteri più prettamente ana- 
mici: uno di essi consiste nella microanatomia dei tipi 
Ilulari e nella loro organizzazione. Queste caratteristi- 
sono in genere indicate come citoarchitettura o citoar- 


sta chitettonica (si ricordi che cito significa «cellula»), termine 
tello che fa riferimento alla morfologia delle cellule e ai loro 
Mnetica, 


reciproci rapporti in una particolare regione. Gli studi di 
citoarchitettura implicano l’analisi istologica dettagliata 
di campioni di tessuto provenienti da regioni differenti 
della corteccia cerebrale, come abbiamo descritto in un 


Ira 


Solco centrale 


Lobo parietale 


Scissura 
parieto- 
occipitale 


Lobo temporale Incisura preoccipitale Lobo occipitale 


3.9 | quattro lobi della corteccia cerebrale, in una visione laterale 
dell'emisfero sinistro. Per i particolari si veda il testo. 


paragrafo precedente. Lo scopo è definire l'estensione 
delle regioni che sembrano avere un'architettura cellulare 
simile; ciò infatti potrebbe indicare un'area omogenea di 
corteccia, forse omogenea anche dal punto di vista fun- 
zionale. Lo studio sistematico della citoarchitettura ha 
avuto inizio con Korbinian Brodmann, nei primi anni 
del XX secolo (si veda il Capitolo 1). 

Brodmann (1909) ha identificato nella corteccia cere- 
brale circa cinquantadue regioni distinte. Queste aree, 
classificate in base a differenze nella morfologia e nell’or- 
ganizzazione cellulare, sono state poi contrassegnate con 
un numero (Figura 3.10). Altri anatomisti hanno suddivi- 
so ulteriormente la corteccia arrivando a individuare 
quasi 200 aree diversificate dal punto di vista citoarchi- 
tettonico, ma molte aree di transizione sono state classifi- 
cate come aree distinte, quando forse sarebbe più oppor- 
tuno non considerarle tali. Probabilmente il metodo più 
efficace per suddividere la corteccia cerebrale in unità si- 
gnificative consiste in una combinazione fra criteri ci- 
toarchitettonici e funzionali, un tipo di lavoro che proba- 
bilmente si svilupperà anche nel prossimo futuro, dal 
momento che siamo appena agli inizi nel comprendere 
l'organizzazione funzionale della corteccia cerebrale, Nei 
paragrafi che seguono descriveremo la corteccia cerebrale 
utilizzando il sistema di numerazione sviluppato da 
Brodmann, oltre che la classica terminologia anatomica 
(per esempio, giro temporale superiore). 

Spesso il sistema di Brodmann sembra mancare di si- 
stematicità; in effetti questa numerazione ha più a che 
fare con l'ordine in cui Brodmann analizzò una data re- 
gione piuttosto che con una relazione significativa, di 
qualsiasi tipo, fra aree diverse. Ciò nonostante, in alcune 
regioni il sistema di numerazione mostra una vaga corri- 
spondenza con le relazioni fra aree che svolgono la stessa 
funzione, per esempio la visione (aree 17, 18 e 19). Vale 
la pena notare che non esiste un unico sistema di no- 
menclatura per la corteccia (e per il sistema nervoso), 
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3.10 (a) La mappa citoarchitettonica originale di Brodmann, 
costruita a partire dalle ricerche che egli condusse agli inizi del XX secolo. 
L'esame istologico della microanatomia cellulare ha permesso 

di distinguere regioni differenti nella corteccia cerebrale. Brodmann 
suddivise la corteccia in circa 52 aree. (b) Visione laterale dell'emisfero 
sinistro, con indicate le aree di Brodmann. Nel tempo la mappa è stata 
modificata e la versione standard non include più certe aree. 

(c) Visione mediale dell’emisfero destro, con indicate le aree di Brodmann. 
Le aree sono, nella grande maggioranza, simmetriche nei due emisferi. 


quindi il nome usato per indicare una regione può essere 
quello assegnatole da Brodmann, oppure essere basato 
sulla sua citoarchitettura o sulla sua anatomia macrosco- 
pica o ancora sulla sua funzione, nomi questi ultimi che 
cambiano rapidamente con l’accumularsi di nuove cono- 
scenze, Consideriamo, per esempio, la prima area cortica- 
le che riceve gli input visivi dal talamo, ovvero la cortec- 
cia sensoriale primaria per la visione. Il nome assegnatole 


(b) 


da Brodmann è area 17, quello invalso nella terminolo 
anatomica è corteccia calcarina (poiché circonda la sci 
ra calcarina), il nome che ne rispecchia la citoarchitett 
è corteccia striata (poiché al microscopio appare sti 
mentre il termine funzionale è corteccia visiva prù 
indicata anche come area VI (che sta per area 
sulla base di studi condotti sul sistema visivo dei p 
soprattutto delle scimmie. È del tutto fortuito il fatto 


3.11 Corteccia cerebrale rappresentata mediante un codice a colori per evidenziare le differenze di stratificazione tra aree corticali, differenze 
che individuano tipi diversi di corteccia. (a) Superficie laterale dell'emisfero sinistro. (b) Superficie mediale dell'emisfero destro. La neocorteccia è india 
in rosso, la mesocorteccia in azzurro e l'allocorteccia in verde. Adattata da Mesulam (2000). 
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FUNZIONA IL CERVEZLO 


enti. Secoli fa i primi ana- 


«rr yedereriableti 
fosse semplicemente poggiato sulla 
quidi cerebrospinal, inoltre, attutisce i poten- 


Ila corteccia visiva primaria, qui scelta come 
usati nei diversi sistemi di nomencla- 
cano tutti alla stessa regione corticale. In ef- 
n vale per la maggior parte delle aree della 
termini usati da nomenclature differenti pos- 
rispondere esattamente alla stessa area, ov- 
pn esserci una corrispondenza univoca. L'area 
Visivo, per esempio, non è sinonimo di V2 


i termi 


cerebrale può essere suddivisa in regioni 
ai pattern generali di stratificazione (Figura 

parte della corteccia consiste nella neocor- 
n composta tipicamente da sei strati 
con alto grado di specializzazione dell’organizza- 

onale. La neocorteccia comprende regioni co- 
ccla motoria primaria e la corteccia sensoriale 
e le aree di associazione (regioni che non mani- 
Istiche delle aree sensoriali o motorie 
hé alcuni modelli distinguano fra cortec- 
i è sensoriale primaria e corteccia associativa. 
questo libro sarà sufficiente indicare que- 
o complesso come neocorteccia. Mesocortec- 
è il termine usato per indicare la cosid- 
ne paralimbica, che comprende il giro del cin- 
] pale, la corteccia insulare e la 

ofrontale, tutte strutture che saranno defi- 
ti. La mesocorteccia si interpone fra la neo- 
rteccia ed è formata da sei strati. L'allo- 
allocortex) contiene tipicamente solo da uno a 
ti di neuroni e comprende il complesso del- 
0 (detto anche archicorteccia) e la corteccia ol- 


paraippoca 


razioni o decelerazioni, che si verificano quando sì cade 0 si riceve 
un colpo alla testa. 

Fra i ventricoli e il liquido cefalorachidiano che circonda il cervel- 
lo non vi è soluzione di continuità, Le cavità encefaliche più grandi 
sono i ventricoli laterali, comunicanti col terzo ventricolo lungo la li- 
nea mediana dell'encefalo. L'acquedotto cerebrale unisce il terzo al 
quarto ventricolo nel tronco encefalico, al di sotto del cervelletto. Il 
liquor è prodotto nei ventricoli laterali e nel terzo ventricolo dal 
plesso corioideo, costituito da formazioni peduncolate composte di 
vasi sanguigni sporgenti dalla parete ventricolare. Il liquido cerebro- 
spinale è simile al sangue, essendo costituito da quello che appare 
un ultrafiltrato del plasma; in sostanza, si tratta di un liquido traspa- 
rente che contiene proteine, glucosio e ioni, soprattutto potassio, 
sodio e cloro. Il liquor circola lentamente dai ventricoli laterali e dal 
terzo ventricolo, attraverso l'acquedotto cerebrale, fino al quarto 
ventricolo e di qui fino allo spazio subaracnoideo che circonda l'en- 
cefalo, per essere poi riassorbito dai villi aracnoidei del seno sagitta- 
le (il grande sistema venoso situato fra | due emisferi, sulla superfi- 
cie dorsale). 


fattiva primaria (chiamata anche paleocorteccia). Il punto 
fondamentale da cogliere, qui, è che nella corteccia cere- 
brale si possono distinguere alcune regioni principali che 
differiscono rispetto al grado di complessità nella stratifi- 
cazione dei neuroni. 


M Divisioni funzionali 

1 lobi della corteccia cerebrale assolvono una vasta gam- 
ma di ruoli funzionali. Ogni lobo è la sede prevalente di 
qualche sistema, tuttavia i sistemi cerebrali coinvolgono 
tipicamente più lobi. Ovvero, i sistemi cerebrali non 
mappano in modo univoco sul lobo che è la loro sede 
principale, ma le suddivisioni dell'anatomia corticale ma- 
croscopica sono, in parte, ricollegabili a differenze nelle 
funzioni sensuo-motorie. Una delle principali caratteristi- 
che dell’organizzazione dei sistemi cognitivi sta nel fatto 
che, spesso, essi consistono in reti di componenti localiz- 
zate in vari lobi della corteccia. Per concludere, la mag- 
gior parte delle funzioni cerebrali - che si tratti di proces- 
si sensoriali, motori o cognitivi - dipendono dall'attività 
sia di componenti corticali che subcorticali. Poiché uno 
degli obiettivi di questo libro è descrivere il livello attual- 
mente raggiunto dalle conoscenze in merito alla localiz- 
zazione funzionale dei processi cognitivi e percettivi su- 
periori, i paragrafi che seguono sono da considerarsi una 
prima, sommaria, introduzione all’anatomia funzionale 
della corteccia. 


Aree motorie del lobo frontale Il lobo frontale ha un 
ruolo molto importante nella progettazione e nell’esecu- 
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zione dei movimenti. Questo lobo si suddivide in due 
porzioni principali: la corteccia motoria e la corteccia 
prefrontale. La corteccia motoria comprende il giro pre- 
centrale, detto anche striscia motoria (area 4 di Brod- 
mann), subito davanti al solco centrale. Il giro precentra- 
le rappresenta la corteccia motoria primaria (area motoria 
1, 0 MI). Anteriormente a quest'area vi sono altre due im- 
portanti aree motorie corticali (nell’area 6 di Brodmann): 
la corteccia premotoria, sulla superficie laterale dell’emi- 
sfero, e la corteccia motoria supplementare, situata dor- 
salmente all'area premotoria ed estesa verso la superficie 
mediale dell'emisfero. Queste aree motorie sono compo- 
ste di motoneuroni i cui assoni si prolungano fino al 
tronco encefalico e al midollo spinale, per sinaptare infi- 
ne sui motoneuroni contenuti nel midollo. I motoneuro- 
ni dello strato 5 della corteccia motoria hanno specializ- 
zazioni affascinanti. In particolare lo strato 5 della cortec- 
cia motoria primaria contiene i grandi neuroni piramida- 
li, detti anche cellule di Betz, dal nome di Vladimir Alek- 
sandrovic Betz, lo studioso che per primo li descrisse. 
Questi neuroni sono i più grandi della corteccia cerebra- 
le, il loro corpo cellulare può infatti raggiungere un dia- 
metro di 60-80 micron, e sono l'origine delle principali 
vie discendenti dei segnali motori. 

La regione più anteriore del lobo frontale, la corteccia 
prefrontale, partecipa alle funzioni superiori del control- 
lo motorio e della pianificazione e attuazione dei com- 
portamenti, compiti che richiedono che le informazioni 
siano integrate nel tempo. La corteccia prefrontale com- 
prende tre o più aree principali che, nelle descrizioni ana- 
tomiche del lobo frontale al livello macroscopico, sono di 
solito indicate nel modo seguente (benché siano in uso 
anche altre definizioni): corteccia prefrontale dorsolatera- 
le, situata sulla superficie laterale del lobo frontale davan- 
ti all'area premotoria e coinvolta nelle funzioni della me- 
moria di lavoro; corteccia orbitofrontale (Figura 3.12); 


Corteccia frontale 


3.12. suddivisioni dlla corteccia 
frontale. Il lobo frontale contiene sia 
le aree motorie sia le aree associative 
d'ordine superiore, Per esempio, 

la corteccia prefrontale è coinvolta 
nelle funzioni esecutive, nella 
memoria e in altri processi cognitivi. 


area frontale mediale e corteccia cingolata anteriore | 
visibili nella Figura 3.12). La corteccia orbitofroni 
calizzata sulla superficie antero-ventrale del lobo 
estende in senso mediale verso le strutture del lobo 
co, su cui proietta fibre di interconnessione. 


gioni corticali ricevono fibre provenienti da relè sai 
sensoriali situati nel talamo, afferenze che w 
l'informazione relativa alla sensibilità tattile, di 
termica e alla propriocezione degli arti (il senso del 
sizione). La corteccia somatosensoriale primaria (0 
immediatamente posteriore al solco centrale; 
mente alla SI si trova la corteccia somatosensoriale, 
daria (SII), che riceve le informazioni attraverso 
ni provenienti soprattutto dall'area SI. Dalle reg 
SII hanno origine proiezioni somatosensoriali alla ca 
cia parietale posteriore. L'informazione somi 
che giunge al talamo e da qui va alla corteccia 
sensoriale primaria segue due vie principali: il sistem 
terolaterale per la sensibilità termica e dolorifica, 
stema colonna dorsale-lemnisco mediale per le 
zioni relative al tatto, alla propriocezione e al 
(Figura 3.13). I recettori periferici effettuano la 
ne degli stimoli fisici in impulsi neurali, che vengo 
condotti al midollo spinale e al cervello tramite la 
zione di sinapsi nelle stazioni lungo la via a 
Lungo il loro percorso verso il talamo e di lì alla a 
cia, i due sistemi per l'informazione somatosei 
guono vie leggermente differenti nel midollo spina 
tronco encefalico e nel mesencefalo. 


Aree dell’elaborazione visiva nel lobo 
corteccia visiva primaria (chiamata anche corteccia. 


Solco centrale 
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Giro postcentrale 
Area 3,1 e 2 della corteccia 
somatosensoriale 


17 di Brodmann) riceve l'informazione visi- 
relè costituito dal nucleo genicolato la- 
(Figura 3.14). Negli esseri umani la cor- 

ria è localizzata soprattutto sulla super- 
egli emisferi cerebrali e si estende solo leg- 
olo posteriore dell'emisfero; di conseguenza 
rte della corteccia visiva primaria è nascosta 

scissura fra i due emisferi. In quest'area la 
omposta di sei strati e dà inizio alla codifica 

caratteristiche fisiche degli stimoli visivi, 
luminosità, frequenza spaziale, orientamen- 


ne visiva raccolta dal mondo esterno vie- 
i molteplici strati di cellule che formano 
ndi è trasmessa attraverso il nervo ottico al 
ito laterale del talamo e di qui all'area V1, 
ria spesso chiamata retino-genicolo-striata o via 
Si noti che le proiezioni visive in uscita 
iungono anche altre regioni subcorrticali, 

ezioni secondarie. Il collicolo superiore del 
0; principale bersaglio di questa via secon- 
pre alle funzioni visuo-motorie, come | 
n . Più avanti, nel Capitolo 7, prendere- 
n sil tuibio delle proiezioni corticali e subcorti- 
nzione visiva. 


3.13. La corteccia 


somatosensoriale, localizzata nel giro 
postcentrale, Attraverso il talamo 
(indicato nella sezione trasversale), 
gli input provenienti dai recettori 
periferici vengono proiettati alla 
corteccia somatosensoriale primaria 
(SI). Nella figura è indicata anche 

la corteccia somatosensoriale 
secondaria (SII). 


Nucleo ventrale 
posteriore 


( Corpo genicolato 
| _Jaterale del tala del talamo | 


DEF 


( Retina | 


3.14 La corteccia visiva, localizzata nel lobo occipitale, L'area 17 

di Brodmann, detta anche corteccia visiva primaria (V1), è situata al polo 
occipitale e si estende sulla superficie mediale dell'emisfero, dove è in gran 
parte sepolta nelle profondità della scissura calcarina. 


74 3 Anatomia strutturale e funzionale della cognizione 


Navigando nel cervello 


Poiché l'encefalo è un oggetto tridimensionale complesso, dotato di 
numerose strutture e vie difficili da immaginare in raffigurazioni bi- 
dimensionali, è importante servirsi di convenzioni per descrivere i 
rapporti tra le diverse regioni cerebrali. In generale i termini che si 
usano sono derivati da quelli coniati dagli anatomisti per descrivere 
lo stesso tipo di relazioni fra le varie parti del corpo. Perciò l'orienta- 
mento dell'encefalo rispetto al corpo costituisce il quadro di riferi- 
mento per descrivere le relazioni anatomiche fra le diverse regioni 
cerebrali. Ma questa terminologia può ingenerare qualche incertez- 
za e confusione, per via delle differenti posizioni relative della testa 
e del corpo nei quadrupedì e negli esseri umani, i quali hanno sta- 
zione eretta. Consideriamo le varie regioni del corpo di un cane. L'e- 
stremità anteriore è l'estremità rostrale, che significa «del naso». 
L'estremità opposta è definita caudale, cioè «della coda». La parte 
superiore costituisce la superficie dorsale, mentre quella inferiore è 
la superficie ventrale (a, in alto). Ora possiamo fare riferimento al si- 
stema nervoso del cane usando le stesse coordinate (a, in basso). 
La parte di encefalo situata verso la fronte costituisce l'estremità ro- 
strale, che comprende i lobi frontali; l'estremità posteriore è quella 
caudale, verso il lobo occipitale; la superficie superiore e quella infe- 
riore sono, rispettivamente, le superfici dorsale e ventrale dell'ence- 
falo. Tutto ciò appare come un insieme ragionevole di convenzioni. 
Consideriamo il cervello umano (b). 

Gli esseri umani sono atipici, di qui le possibili confusioni rispet- 
to alla nomenclatura anatomica. Il motivo è semplice: poiché cam- 
minano stando eretti, la testa deve piegarsi în avanti e verso il bas- 
so per essere parallela alla terra. Ne consegue che la superficie dor- 
sale del corpo e del cervello sono tra loro perpendicolari. Ciò nono- 
stante, le convenzioni sopra descritte sono ancora valide, benché 
qualche confusione sia possibile a meno di non ricordare che negli 
esseri umani la testa ha subito un cambiamento d'asse. Rostrale 
vuole ancora dire verso il polo frontale, mentre caudale significa 
sempre verso il polo occipitale, fintantoché si fa riferimento al cer- 
vello. Quando invece si parla di midollo spinale, i sistemi di coordi- 
nate si spostano l'uno rispetto all'altro ma non rispetto all'asse del 
corpo. Quindi, nel midollo spinale umano, rostrale significa in dire- 
zione del cervello, esattamente come nel cane. 

Per gli esseri umani, forse anche a causa delle differenze di po- 
stura rispetto ai quadrupedi, si usano termini come superiore e infe- 
riore per fare riferimento alle parti dell'encefalo situate in alto o in 
basso, e anteriore e posteriore per indicare le parti davanti o dietro, 
rispettivamente. 


Intorno alla corteccia striata vi è un'area piuttosto 
estesa, detta corteccia visiva extrastriata (extra significa 
«all’esterno, al di fuori»; nelle scimmie è chiamata a vol- 
te corteccia prestriata per indicare che, dal punto di vista 
anatomico, è anteriore alla corteccia striata). La corteccia 
extrastriata comprende le aree 18 e 19 di Brodmann. In 
base a dati fisiologici e a studi anatomici condotti su 
scimmie, oggi è noto che la corteccia extrastriata dei pri- 
mati comprende circa tre dozzine di aree visive distinte. 


| termini usati per descrivere le differenti prospettive anatomiche e Ì 
diversi piani di sezione attraverso il cervello e il corpo. Le diverse 
relazioni anatomiche in un essere umano ad andatura bipede e in un 
animale quadrupede hanno importanti implicazioni nel definire le 
superfici del cervello e del midollo spinale. 


Tali aree contengono mappe spaziali del mondo reale 
parzialmente ridondanti, ognuna specializzata nell’: 
lisi di particolari aspetti della scena visiva, per esemp 
il colore, il movimento, la posizione o la forma degli 0 
getti. Due importanti vie veicolano l'informazione vis 
va dalla corteccia striata alle regioni extrastriate (Figur 
3.15). Una via corre dall'area V1 al lobo temporale (l 
via ventrale o via «what», via del «che cosa») e corr 
sponde al flusso d'informazione derivante dall'analis 
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Solco centrale 


Gi 
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Le due principali vie di proiezione dalla corteccia visiva primaria (V1) alle aree visive della corteccia extrastriata: una via «where» dorsale 
dovea], che codifica il movimento e la posizione, e una via «what» ventrale [via del «che cosa»], che elabora nei dettagli le caratteristiche dello 
ie, la forma e l'identità dell'oggetto. 


) Le aree visive extrastriate sono la sede di molteplici rappresentazioni del mondo reale. Nelle scimmie sono state identificate fra le trenta 
aree visive di questo tipo, grazie a tecniche che abbinavano metodi anatomici e fisiologici. Ognuna di queste aree contiene neuroni che 
[modalità specializzate di elaborazione degli stimoli visivi. La figura mostra come appare la corteccia di un macaco osservata nella prospettiva 
in una rappresentazione appiattita, che facilita la comprensione delle relazioni fra le diverse aree corticali. Questa rappresentazione appiattita, 
léquipe di ricerca di David Van Essen, comprende oltre alle aree visive (a sinistra) anche aree fuori della corteccia visiva (a destra). 
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delle caratteristiche dello stimolo e delle loro reciproche 
relazioni; quest'informazione viene utilizzata per discri- 
minare la forma e identificare l'oggetto. L'altra via si 
proietta da V1 al lobo parietale (via dorsale 0 via «whe- 
re», via del «dove») e veicola l'informazione relativa al 
movimento e alla posizione dello stimolo nello spazio 
visivo, come si dirà più in dettaglio nei Capitoli 5 e 6. 
Ognuna delle numerose aree extrastriate ha forti inter- 
connessioni neurali con le aree che la precedono nella 
gerarchia visiva (connessioni reciproche) e con le altre 
aree che fanno parte dello stesso canale di flusso. Inol- 
tre, tra i due flussi d'informazione visiva — il dorsale e il 
ventrale - vi sono numerose interconnessioni. In effetti 
le connessioni della corteccia visiva sono complesse ma 
non casuali; ovvero, malgrado ciò che potrebbe sembra- 
re a un esame superficiale, nella corteccia visiva il pattern 
delle connessioni non è del tipo «ogni area è collegata 
con ogni altra» (Figura 3.16). 


(a) Corteccia uditiva 


(b) 


3.17 (a) La corteccia uditiva primaria, localizzata nel lobo temporale 
superiore. Questa regione corticale e le circostanti aree uditive di 
associazione contengono rappresentazioni degli stimoli acustici e mostrano 
un'organizzazione tonotopica. (b) L'immagine ottenuta con la risonanza 
magnetica mostra in sezione orizzontale le aree della regione temporale 
superiore che, stimolate da suoni di diversa frequenza, esibivano 

un aumento del flusso sanguigno in seguito all'aumento dell'attività 
neuronale. Da Wessinger et al. (1997). 


Aree dell'elaborazione uditiva nel lobo po 
La corteccia uditiva si trova nella parte superiore del lob 
temporale, sepolta in profondità nella scissura di Silvio(i 
solco laterale; Figura 3.17). La proiezione che ha origin 
dalla coclea (l'organo uditivo localizzato nell'orecchio 
terno) si trasmette attraverso stazioni subcorticali al nu 
cleo genicolato mediale del talamo e di qui alla cortecdì 
sovratemporale, a una regione nota come giro tempo 
trasverso di Heschl. Tale regione rappresenta AI, la cort 
cia uditiva primaria, e AII, l'area uditiva di associazione’ 
situata sia intorno che posteriormente ad AI (aree 41 e.42 
di Brodmann). L'area 22, che circonda la corteccia uditt 
va, contribuisce alla percezione degli stimoli acustici; 
gli esseri umani la stimolazione di quest'area produa 
sensazioni sonore. Gli input sensoriali alla corteccia 
tiva possono essere rappresentati con una mappa tonotò 
pica; una rappresentazione ordinata delle frequenze % 
nore nella corteccia uditiva può essere determinata co 
varie mappe (si vedano i Capitoli 4 e 5). 


Corteccia associativa Le porzioni di neocorteccia d 
non hanno funzioni sensoriali 0 motorie costituisco 
quella che tradizionalmente viene chiamata corteccia 
sociativa, composta da regioni che ricevono impulsi re 
tivi a una o più modalità. Queste regioni assolvono sped 
fici ruoli funzionali, che non sono esclusivamente sens 
riali o motori. Prendiamo, per esempio, la corteccia di 
sociazione visiva. Benché la corteccia visiva primaria 
necessaria per la sensazione cosciente della visione, n 
quest'area né la corteccia extrastriata costituiscono l' 
ca sede della percezione visiva. Le regioni di associazio 
visiva nella corteccia dei lobi parietale e temporale son 
essenziali per la corretta percezione del mondo vi: 
Per portare un altro esempio, le aree associative nella 
gione di congiunzione parieto-temporo-occipitale dell 
misfero sinistro hanno un ruolo essenziale nell’elabo 
zione del linguaggio, mentre nell'emisfero destro ques 
stessa regione è implicata nell’orientamento dell'atti 
zione. ] processi mentali superiori perciò dipendono di 
aree corticali associative, tramite l’interazione con le 
motorie e sensoriali della corteccia (Figura 3.18). 


Sistema limbico, gangli della base, ippocampo, 
ipotalamo e diencefalo 


Nei paragrafi precedenti la nostra attenzione si è cona 
trata sulla neocorteccia. Ora invece prenderemo in con 
derazione le regioni meso- e allocorticali dell’encefi 
cioè esamineremo le strutture subcorticali dei gangli d 
la base e del diencefalo. 


® Lobo limbico 


Vediamo ora le parti del prosencefalo note complessi 
mente col nome di lobo limbico o sistema limbico (lì 


UL 
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)). Esse comprendono varie strutture che forma- 
orta di bordo (dal latino limbus) intorno al tron- 
co, formazione che Paul Broca (si veda il Capi- 
imò in francese grand lobe limbique. Sopra il 
0, una fascia di corteccia nota come giro del 
j de dall'avanti all'indietro. Insieme all’ipo- 
i nuclei talamici anteriori e l'ippocampo costitui- 
€ o» lobo limbico (Figura 3.20). Negli anni 
to, James Papez fu il primo ad avanzare 
queste strutture fossero organizzate in un si- 
to al controllo del comportamento emozio- 
0 di riconoscimento verso il grande studioso, 
‘anche il termine circuito di Papez. Dal tempo 
one originale, molto si è appreso sulle strut- 
mano Îl sistema limbico; oggi l'amigdala, un 


3.18. Le aree motoria primaria 

e somatosensoriale primaria, 

e la corteccia associativa a esse 
circostante. L'azzurro indica le aree 
corticali di ricezione primaria delle vie 
sensoriali ascendenti e la regione 
primaria da cui emergono le efferenze 
dirette al midollo spinale. Le aree 
motorie e sensoriali secondarie sono 
in verde. Le aree restanti sono 
considerate associative. Adattata 

da Kolb e Whishaw (1996). 


gruppo di neuroni situati anteriormente all'ippocampo, 
tende a essere considerata una componente chiave del si- 
stema, insieme alla corteccia orbitofrontale e a porzioni 
dei gangli della base (descritti più avanti, ma non visibili 
nella Figura 3.20); in alcuni modelli il lobo limbico com- 
prende anche il nucleo dorsomediale del talamo. L'orga- 
nizzazione e il ruolo del sistema limbico saranno descritti 
più dettagliatamente nel Capitolo 13. 

Il lobo limbico deriva (per la maggior parte) da un 
tipo di corteccia più primitivo, diverso dalla neocortex 
che forma il resto del mantello corticale. Come si è detto 
in precedenza, gran parte del lobo limbico è classificato 
come mesocorteccia (per esempio, il giro del cingolo) e 
allocorteccia (per esempio, l’ippocampo). Le strutture del 
lobo limbico sono filogeneticamente più antiche della 


3.19 il lobo limbico come appare 
da una prospettiva mediale 
dell'emisfero destro. Le strutture 

che appartengono al sistema limbico 
sono in viola; esse comprendono 

il giro del cingolo, il giro 
paraippocampale e il giro subcalloso, 
nonché il giro dentato 

e la formazione ippocampale non 
visibili nella figura. 


3 Polo 
occipitale 
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3.20 Le principali connessioni \ 
del sistema limbico, in un diagramma | Corteccia 
della sezione mediale dell'emisfero prefrontale 
destro. Questo disegno } 
è un ingrandimento della regione 
indicata in viola nella Figura 3.19. 

I gangli della base non sono visibili, 
come non lo è il nucleo dorsomediale 
del talamo. Benché riporti molti più 
particolari di quanti sia necessario 
ricordare, questa figura potrà 
costituire un utile punto di riferimento 
‘anche per i capitoli successivi. 
Adattata da Kandel et al. (1991). 


Dall'ipotalamo 


neocorteccia circostante, infatti rappresentano una por- 
zione encefalica più rilevante nelle classi di Vertebrati di- 
verse dai mammiferi. Nei rettili, per esempio, la neocor- 
teccia è scarsa, mentre nei primati essa rappresenta la 
maggior parte del telencefalo. Il sistema limbico prende 
parte ai processi di elaborazione, apprendimento e me- 
morizzazione connessi con le emozioni. Ogni anno che 
passa vengono scoperte sempre nuove funzioni di questo 
sistema. 


W Gangli della base 


| gangli della base sono un insieme di aggregati subcor- 
ticali di neuroni, localizzati nel prosencefalo sotto la por- 
zione anteriore dei ventricoli laterali (si veda più avanti); 
svolgono un ruolo importante nel controllo del movi- 
mento. Le tre principali strutture che li compongono 
sono il globo pallido, il nucleo caudato e il putamen (Fi- 
gura 3,21). Il caudato e il putamen sono indicati comples- 
sivamente col termine neostriato, in quanto filogenetica- 
mente più recenti e tra loro correlati dal punto di vista 
ontogenetico. 

Alcuni anatomisti hanno considerato come gangli del- 
la base anche l'amigdala e i nuclei a essa associati (com- 
plesso amigdaloideo), ma non è questa la classificazione 
su cui oggi concorda la maggioranza dei neuroscienziati. 
Alcuni affermano che anche il nucleo subtalamico e la 
sostanza nera facciano parte dei gangli della base data la 
loro somiglianza, rispetto a struttura e interconnessioni 


Corteccia 
| entorinica 


neuronali, con i principali gruppi cellulari che form 
gangli della base. Tuttavia almeno la sostanza nera è 
solito considerata parte del mesencefalo — in effetti 
tuata alla confluenza tra mesencefalo e diencefalo - 
tre i gangli della base si trovano nel prosencefalo. Qi 
distinzione macroanatomica fra la sostanza nera e Ì 
clei dei gangli della base potrebbe non essere tanto 
portante quanto lo sono le relazioni microanatom 
(cellulari) e funzionali. Quindi decidere come 
queste strutture dal punto di vista anatomico 
meno importante del capirne le reciproche relazioni 
zionali: affermazione, questa, che ha validità generale 
è applicabile all'intero campo della neuroanatomia ed 
la neurofisiologia. 

I gangli della base, il nucleo subtalamico e la sosti 
nera fanno parte, insieme alla corteccia e al talamo 
circuiti che mediano sia aspetti del controllo motorio 
sistema motore somatico come pure l'oculomotore) 
funzioni cognitive, quali i processi della memoria a br 
termine della corteccia prefrontale dorsolaterale, e 
funzioni che si possono definire funzioni esecutive, perd 
coinvolgono il controllo del comportamento a livello, 
periore, argomento su cui torneremo più avanti in 
capitoli. 

1 circuiti primari che proiettano ai gangli della b 
comprendono una proiezione «cortico-striata», coi 
da afferenze dirette provenienti dalle principali 
corticali e connesse ai neuroni del caudato e del puti 
ovvero i due nuclei deputati alla ricezione degli inp 
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sostanza 
lamo, di 
torio (il 
tore) sia 
a breve 
? alcune 
, perché 
ello su- 
in altri 3.21 (a) Sezioni trasversali a due livelli divers rispetto all'asse 

antero-posteriore dell'encefalo (indicati nel disegno da due linee nere); 


la base sono visibili i gangli della base. (b) Immagine strutturale ad alta 
mposta risoluzione ottenuta con la tecnica della risonanza magnetica (scanner 
regioni a 4 tesla) corrispondente alla sezione più posteriore. Questa immagine 

mostra anche il tronco encefalico, il cranio e il cuoio capelluto, non 
tamen, rappresentati in (a). (a) Adattata da Carpenter (1976). (b) Gentilmente 
input. concessa dal dott. Allen Song, Duke University. 
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Inoltre le aree motorie della corteccia possono proiettare 
ai gangli della base attraverso i nuclei del talamo e il nu- 
cleo subtalamico, Le principali efferenze dai gangli della 
base si dirigono dal globo pallido ai nuclei talamici e di 
qui alla corteccia, Soprattutto alle aree motoria e premo- 
toria come pure alla corteccia prefrontale (Figura 3.22). 
Quindi i gangli della base non fanno parte di una via di- 


Corteccia cerebrale 
Alla corteccia motoria 


e alle aree frontali 


pallido 
Nucleo subtalamico Sostanza nera 


3.22 Principali afferenze ed efferenze dei gangli della base. Queste 
strutture formano un circuito corticale-subcorticale per il controllo del 
comportamento motorio. Adattata da Kandel et al. (1991). 


i iii; àgdbt=iéiIÙ‘ [[[(ZIEe 


Long Island, New York. Sia lui 
Che suo padre, anch'egli medico, avevano osservato che questa ma. 


latta icoreva per generazioni all'interno di certe famigle. Il distur 


scendente dalle aree motorie corticali fino al midollo: 
nale e deputata al controllo diretto dell'attività musa 
re, ma partecipano piuttosto a un Circuito motorio co 
cale-subcorticale, che si ritiene sia deputato al conti 
della coordinazione temporale fra attività motoria e fi 
zioni non motorie (si veda la scheda «Danzare fino a 
rirne: le malattie del sistema motorio»). 


Ml Formazione dell'ippocampo e lobo temporale 
Nella regione prosencefalica, lungo la superficie 
mediale del lobo temporale, si trovano l'ippocampo 
aree a esso collegate: il giro dentato, il giro paraippoci 
pale e la corteccia entorinica: quest'ultima è la porzio 
anteriore del giro paraippocampale (area 28 di B 
mann) (Figura 3.23). L'ippocampo e il giro dentato co 
stono di una corteccia composta da tre o quattro st 
(archicortex), mentre la corteccia entorini 


L’ippocampo è stato suddiviso in aree denomin 
campi CA (da corno di ammone , distinti in CAI, CA 
CA3 e CAI in base a differenze nella morfologia, nel 
connessioni e nello sviluppo cellulare (Figura 3,24), 
corteccia entorinica fornisce le principali afferenze al gi 
dentato e all'ippocampo, attraverso due vie di projezi 
ne che terminano SOprattutto sui neuroni piramidali ip 
pocampali. Poiché a sua volta la corteccia entorinica 

ceve input dalla corteccia del cingolo, sembra che 


via afferente proietti all’ippocampo dalla corteccia 
golata tramite la corteccia entorinica. I neuroni 
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natomia della formazione ippocampale. L'ippocampo 
facce inferiore e mediale del lobo temporale. 


la disegni gentilmente forniti da David Amaral. 


trino con preparato istologico di sezione trasversale 


po. Si distinguono il giro dentato (DG), 


Cla entorinica (EC) e il subiculum (5), come pure le cellule 


mpi CA. Sono indicati anche il presubicu/um (PrS) 
(PAS). 
concessione di David Amaral. 


cingolo Massa intermedia 
del talamo 


NORMAL 


dali dell'ippocampo inviano efferenze all'esterno della 
formazione ippocampale attraverso il fornice, un grande 
tratto di sostanza bianca, Alcune fibre passano nell’emi- 
sfero controlaterale, ma la maggioranza forma una proie- 
zione arcuata in direzione prima posteriore e poi ante- 
riore al di sotto del corpo calloso. Infine questa proie- 
zione si tuffa ventralmente, passando davanti al talamo 
e attraverso l'ipotalamo, per prendere contatto con i cor- 
pi mammillari e alcune regioni del talamo e, attraverso 
una proiezione separata, con l’area settale mediale della 
corteccia. Si ritiene che l’ippocampo sia coinvolto nel- 
l'elaborazione delle emozioni (a causa delle sue connes- 
sioni con il giro del cingolo e i corpi mammillari, e del- 
la sua partecipazione al sistema limbico) e nei processi 
della memoria. 


M Diencefalo 


Le porzioni del prosencefalo che restano ancora da consi- 
derare sono il talamo e l’ipotalamo, che insieme forma- 
no il diencefalo. Questi nuclei subcorticali sono composti 
da gruppi di cellule specializzate, connesse a numerose 
aree cerebrali. 


Talamo Talamo è una parola greca che significa «came- 
ra interna», benché in realtà non si tratti di una struttura 
cava, Il talamo è localizzato all'estremità rostrale del 
tronco encefalico (Figura 3.25), nella porzione dorsale del 
diencefalo in ciascun emisfero; è delimitato sulla faccia 
mediale dal terzo ventricolo, dorsalmente dal fornice e 
dal corpo calloso e lateralmente dalla capsula interna 
(formata dalle proiezioni che dalla corteccia motoria 


Talamo 


Ipotalamo 


3.25 Macroanatomia del talamo. Il disegno mostra il talamo nei due 
emisferi, destro e sinistro, visto in trasparenza attraverso la corteccia. 
Il talamo è una struttura pari, a forma d'uovo e funge da porta d’ingresso 
alla corteccia per i sistemi sensoriali; contiene connessioni reciproche 
tra le sue varie suddivisioni e tutti i distretti corticali. Il talamo è innervato 
anche dai sistemi di proiezioni provenienti dal tronco encefalico. 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a David Amaral, Ph.D. 


Il dott. Amaral è professore di psichiatria al Center for Neuroscience, University of California, 
2 Davis, inoltre è il fondatore e l'attuale direttore della rivista scientifica «Hippocampus». 


Autori: Lei ha condotto alcune delle prime, pionieristiche, ricerche 
sull'anatomia e la funzione dell'ippocampo. Può dirci in quale modo 
lo studio della neuroanatomia può influenzare la nostra compren- 
sione del funzionamento del cervello? 

D.A.: Conoscere le afferenze e le efferenze di una regione cere- 
brale, capirne i circuiti intrinseci, non solo permette di capire come 
funziona, ma fornisce anche informazioni essenziali su come inte- 
ragisce con le altre regioni cerebrali. Identificare le peculiari carat- 
teristiche neuroanatomiche di una regione cerebrale è utile so- 
prattutto per interpretare le particolari operazioni neurali che quel- 
la regione è capace di svolgere. 

Usando come esempio la formazione ippocampale, oggi sap- 
piamo che praticamente tutte le informazioni sensoriali che essa ri- 
ceve provengono da regioni corticali superiori e multimodali. Ciò in- 
dicherebbe che, qualunque operazione esegua nel formare i conte- 
nuti della memoria a lungo termine, l'ippocampo si serve di rap- 
presentazioni dell'esperienza dotate di un buon grado di astrattez- 
28, perciò non dissimili da quelle postulate dalla Gestalt. Un altro 
dato oggi molto chiaro è che la formazione ippocampale possiede, 
oltre alle connessioni subcorticali, anche massicce connessioni di ri- 
torno alla neocorteccia. Ciò concorda con la teoria, oggi emergen- 
te, che la formazione ippocampale non sia il deposito finale dei con- 
tenuti della memoria a lungo termine. Perciò, per arrivare a identi- 


ze dal 
Autori: Le connessioni dell'ippocampo sono state oggetto di intensi 
studi. Perché questo soggetto ha ricevuto tanta attenzione? 

D.A.: Gli effetti prodotti sulla memoria dalle lesioni all'ippocampo 


scendono al tronco encefalico e al midollo spinale), la 
quale separa il talamo dai gangli della base. In alcune 
persone il talamo dell'emisfero sinistro è connesso con 
quello dell'emisfero destro tramite un ponte di sostanza 
grigia, denominato massa intermedia. 

Il talamo è stato chiamato «la porta d’ingresso alla cor- 
teccia» poiché, con l'eccezione di alcune afferenze olfatti- 
ve, tutte le modalità sensoriali sinaptano nel talamo pri- 
ma di proseguire verso le regioni corticali riceventi, cioè 
le aree sensoriali primarie. Il talamo si suddivide in vari 
nuclei che fungono da specifiche stazioni dell'informa- 
zione sensoriale in entrata. Il nucleo (o corpo) genicolato 
laterale riceve informazioni dalle cellule gangliari della 
retina e invia assoni alla corteccia visiva primaria, l’area 
17 (Figura 3.26). Analogamente, il nucleo (o corpo) geni- 
colato mediale riceve informazioni dall'orecchio interno 
attraverso altri nuclei del tronco encefalico che partecipa- 


rale deputata alla formazione di associazioni. Effettivamente 
diando le connessioni locali, è possibile farsi un'idea di con 
struttura riesce a fare quel che fa. Emerge con chiarezza che i n 
ni ippocampali, tramite le loro vaste connessioni associative, 
no formare un numero sostanzialmente illimitato di reti per gi 
rappresentazioni delle esperienze percettive. Si è trovato che un 
ratteristica cruciale dell'anatomia intrinseca della formazio 
campale è l'alto grado di divergenza e di convergenza delle su 
nessioni con le stazioni successive. A differenza delle 
neocorteccia sensoriale primaria, che rivelano un'organizzazio 
ziale della connettività caratterizzata da corrispondenze punto aj 
to, le proiezioni che si dipartono da una porzione della formazi 
pocampale arrivano a coprire fino a metà dell'intera regione ch 
stituisce la stazione successiva. Ciò è soprattutto vero per l'ip 
po propriamente detto, dove la grande maggioranza delle af 
a una cellula piramidale dell'area indicata come CA3 proviene 
tri neuroni CA3. Questo dato neuroanatomico, cioè l'alto graî 
connettività, porta a prevedere che i singoli neuroni possano 
re innumerevoli input; il che significa che le loro proprietà dir 
non sono così rigidamente [cioè strutturalmente] deter 
possono essere quelle di un neurone dell'area V1, 

Autori: Nella maggioranza delle strutture corticali, le lesioni 
ducono mai effetti così devastanti come invece quelle all'ippoci 
Nelle lesioni corticali sembra sempre esistere un certo grado 
sparmio della funzione. Perché è così? 

D.A.: Una caratteristica peculiare dei circuiti intrinseci del ppo 


no alla via acustica ascendente, e invia assoni alla co re aree subcor 


cia uditiva primaria (AI). L'informazione somatosensorl ti 

le si proietta, tramite i nuclei ventrali posteriori (medi olo critico nei 

e laterale) del talamo, alla corteccia somatosensoriale rme sviluppo « 

maria e precisamente alle aree di Brodmann 1, 2 e 3. iree della cortecc 
Il talamo non funge da stazione di scambio soltà rea posterior 

per l'informazione sensoriale primaria, poiché riceve eccia visiva in ci 

pulsi anche dai gangli della base, dal cervelletto, di che dello stimolc 


neocorteccia e dal lobo temporale mediale, strutture 


quali a sua volta invia proiezioni, dando così origin | Da notare, infi 
circuiti coinvolti in molte e diverse funzioni. Un'imp relè sensoriali 
tante struttura talamica è il pulvinar, un nucleo situatoi cia, ma ricevono 


polo posteriore del talamo. Il pulvinar è collegato dati Ila stessa area c 
serie di connessioni reciproche con regioni corticali oni. Questa proi 
steriori, tra cui il lobo parietale e aree della corteccia n 
va. Il pulvinar è inoltre suddiviso in varie regioni, di 
stabiliscono connessioni distinte con la corteccia ed | questo nucleo 
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dei circuiti ippocampali è che un danno a un qual- 
è un esempio la sindrome amnesica che si manifesta 
‘che hanno subito una lesione ischemica limitata al campo 
f ti soffrono di una grave amnesia anterograda, no- 
esto della formazione ippocampale sia intatto. 
effetti, una volta si riteneva l’ippocampo la regione cere- 
per la formazione dei ricordi, oggi però questa teo- 
i profondi cambiamenti. Quali ne sono le ragioni? 
va che la formazione ippocampale fosse coinvolta nei 
oria perché è sensibile a tutta una gamma di neu- 
cul un danno all'ippocampo si associa a un deficit di 
Capitolo 8). Ma non era possibile fare affidamento 
cciosa della neuropatologia per individuare tutte le 
coinvolte nei fenomeni mnestici. Ancora una volta è 
valore possono avere gli studi accurati di neuroa- 
ricerche permettono di definire l'intero sistema del- 
brali coinvolte in una particolare funzione cognitiva. 
della formazione ippocampale e delle sue 
Î neuroanatomisti sono riusciti a delineare un qua- 
ompleto delle regioni cerebrali coinvolte nei processi 
hanno permesso di determinare che le più cospicue 
soriali. alla formazione ippocampale provengono da due 
cortex, le cortecce peririnale e paraippocampale, che 
0 adiacenti alla formazione ippocampale nel lobo tem- 
regioni cerebrali sono state ignorate per molti anni da- 
neuroscienze del comportamento interessati ai substra- 
nel lobo temporale mediale, e il loro danneggia 
o di lesioni all'ippocampo o all'amigdala era conside- 
per i deficit comportamentali osservati. Ma, stimolate 
Studi neuroanatomici più recenti, ricerche comporta- 
di elettrofisiologia hanno dimostrato che le cortecce periri- 
non solo giocano un ruolo importante nel 


è aree subcorticali. Come si vedrà nel Capitolo 7, i 
i sperimentali suggeriscono che il pulvinar svolga un 
‘critico nei processi attentivi, come evidenzia l'e- 
me sviluppo delle connessioni tra questo nucleo e le 
ella corteccia coinvolte nel controllo dell'attenzio- 
ga posteriore del lobo parietale), e le aree della cor- 
dla visiva in cui avvengono l’analisi delle caratteristi- 
è dello stimolo e il riconoscimento dell'oggetto (via 
i notare, infine, che i nuclei talamici che fungono 

sensoriali non solo inviano efferenze alla cortec- 
ricevono anche cospicue afferenze discendenti 
stessa area corticale su cui sinaptano le loro proie- 
, Questa proiezione discendente cortico-talamica ter- 
in un sottile strato di cellule che circonda i nuclei 
ci, chiamato nucleo reticolare del talamo. 1 neuroni 
sto nucleo formano una rete laterale, inibitoria, 


Li 


fornire le informazioni sensoriali alla formazione ippocampale, ma 
supportano anche alcuni aspetti delle funzioni mnestiche con un 
certo grado di autonomia, cioè d'indipendenza, dalla formazione 
ippocampale stessa, Quindi gli studi neuroanatomici possono for- 
nire indizi utili a individuare le regioni che vale la pena studiare 
con metodi più orientati all'analisi funzionale. 

Autori: E che cosa può dirci del ruolo che la neuroanatomia ha per 
chi è interessato allo studio del sistema nervoso con un approccio 
più molecolare? 

D.A.: La neuroanatomia di questi ultimi vent'anni si è fortemente 
impegnata nella definizione dell'identità chimica dei neuroni e del- 
le vie cerebrali. Il dato neuroanatomico che il campo CAI dell'ip- 
pocampo ha una delle più elevate densità cerebrali dì recettori per 
l'N-metil-D-aspartato (NMDA), ha accentuato l'interesse per il ruo- 
lo che questo recettore del glutammato assolve nella funzione mne- 
stica. La neuroanatomia chimica è essenziale per definire la valen- 
za funzionale (eccitatoria o inibitoria) di particolari vie cerebrali, e 
per identificare i possibili modulatori della funzione cognitiva. Di 
nuovo, la conferma delle previsioni tratte dai dati neuroanatomici 
deve fondarsi su analisi funzionali, per esempio elettrofisiologiche 
e neurofarmacologiche. Nel complesso, la neuroanatomia fornisce 
informazioni essenziali sulle componenti e sull'organizzazione dei 
sistemi cerebrali responsabili di particolari funzioni cognitive. Inol- 
tre essa può fornire indicazioni preziose per capire i tipi di input uti- 
lizzati dal sistema, e gli aspetti peculiari che caratterizzano i pro- 
cessi di elaborazione all'interno del sistema. Tutte queste informa- 
zioni impongono dei vincoli sulle ipotesi che si possono formulare 
circa le modalità di funzionamento del sistema stesso. Sebbene qui 
io abbia scelto di portare esempi tratti dagli studi sulla formazione 
ippocampale e sulla memoria, si potrebbero citare esempi simili ri- 
quardanti la corteccia visiva, lo striato 0 persino il midollo spinale. 
In tutti i casi la neuroanatomia fornisce indizi essenziali, che faci- 
litano la progettazione e l'interpretazione di studi orientati all'analisi 
funzionale. 


composta di cellule che probabilmente intervengono nel- 
la modulazione dei segnali talamo-corticali, forse agendo 
sulla modulazione fine dei segnali sensoriali o control- 
lando parzialmente il flusso delle informazioni verso la 
corteccia. Questa struttura non consiste in un singolo nu- 
cleo, ma può più correttamente essere considerata un in- 
sieme di nuclei che interagiscono con le specifiche suddi- 
visioni del talamo con cui sono a contatto. Per esempio, 
la porzione del nucleo reticolare del talamo adiacente al 
nucleo genicolato laterale (che funge da stazione lungo la 
via visiva) è anche chiamata nucleo perigenicolato, per in- 
dicarne l'associazione con il genicolato laterale. 


Ipotalamo A) di sotto del talamo si trova l’ipotalamo, 
un piccolo aggregato di nuclei e di tratti localizzato sul 
pavimento del terzo ventricolo (Figura 3.27). L'ipotala- 
mo, una struttura di cruciale importanza per il sistema 
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3.26 Diagramma del talamo 
sinistro; sono indicate le principali 
afferenze, efferenze e ripartizioni. 

Le varie suddivisioni del talamo 
contribuiscono a sistemi sensoriali 
differenti e fanno parte di circuiti 
corticali-subconticali diversi. 

La porzione posteriore del talamo 

(in basso a destra) è stata qui tagliata 
lungo un piano trasversale e separata 
dal resto della struttura, per mostrare 
l'organizzazione interna dei nuclei 
talamici (in alto a sinistra). Adattata 
da Netter (1983). 


nervoso autonomo € il sistema endocrino, controlla le nel controllo della ghiandola pituitaria (ipofisi), attaca 
funzioni necessarie per il mantenimento dell'omeostasi —mediante un peduncolo alla base dell’ipotalamo. 
(cioè il mantenimento dello stato corporeo normale). L'i- Gli ormoni prodotti dall’ipotalamo controllano gi 
potalamo, inoltre, è coinvolto nei processi emozionali e parte del sistema endocrino. Per esempio, i neuroni, 


3.27 Sezione dell'ipotalamo lungo il piano sagittale mediano. Sono rà 7 

qui rappresentati schematicamente i vari gruppi nucleari. L'ipotalamo delle proiezioni più rilevanti è quella diretta all'ipo 
costituisce il pavimento del terzo ventricolo e, come suggerisce il suo 
nome, si trova al di sotto del talamo. In questa illustrazione le regioni talamo riesce a influenzare l’attività di altri neuroni 


anteriori sono a sinistra, Adattata da Netter (1983). 


Nucleo 


Nucleo ventrale 
anteriore 


Dal globo pallido 


Alla corteccia 
somatosensoriale 
primaria 


Dalla retina, —\ Nucleo genicolato 
alla corteccia —Jaterale 
visiva primaria 


talamici della regione che circonda il terzo ventricolo! 
viano proiezioni su un'area posta al confine tra ipo 
mo e ipofisi — l'eminenza mediana - a livello della qi 
vengono secreti nel sistema portale che irrora l’ipofi 
teriore particolari fattori di rilascio (che sono sp 
peptidi). Qui, cioè nella porzione anteriore della g 
la pituitaria, i peptidi ipotalamici provocano (oppure 
biscono) il rilascio nel circolo sanguigno di una 
gamma di ormoni; l'ormone della crescita, il tireoti 
l’adrenocorticotropo e le gonadotropine sono solo ala 
degli ormoni liberati dalle cellule dell’ipofisi ante 
sotto controllo dell’ipotalamo. I neuroni nella rej 
anteromediale dell’ipotalamo, fra cui quelli del nucl 
x praottico e dei nuclei paraventricolari, inviano 

“ posteriore proiezioni assoniche che stimolano qi 
zione della ghiandola a rilasciare nel circolo 
vasopressina e l'ossitocina, ormoni che regolano 
mento dell’acqua a livello dei reni, e la produzione di 
te e la contrattilità uterina, rispettivamente. L'ipoti 
riceve afferenze non solo dalla corteccia limbica, ma; 
che da altre aree del cervello tra cui la formazione 
lare mesencefalica, l’amigdala e la retina, così da co 
lare i ritmi circadiani (cicli luce-buio). Le efferenze dì 
potalamo comprendono cospicue proiezioni alla g 
cia prefrontale, all'amigdala e al midollo spinale. 


A parte le proiezioni dirette, l’altro modo in cul Il 


mite la neuromodulazione, ovvero processi che in 
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la secrezione di ormoni peptidici nel sangue. Questi 
circolanti possono influenzare una vasta gamma 
tamenti, agendo su siti distanti a cui arrivano 
la circolazione sanguigna. In modo del tutto 

0g0, l'ipotalamo può essere influenzato dagli ormoni 
colanti nel sangue fino ad arrivare a produrre una ri- 
neurale. 


ronco encefalico 


colata olito si pensa al tronco encefalico come a una strut- 


mposta di tre parti principali: il mesencefalo, il 
cefalo (ponte) e il mielencefalo (bulbo 0 midollo 
, disposti l'uno dopo l’altro tra il diencefalo e il 
Mollo spinale. Confrontato con la massa del prosence- 
il tronco encefalico è piuttosto piccolo (Figura 3.28). 
tegione del sistema nervoso contiene gruppi di 
sensoriali e motori, nuclei dei sistemi diffusi per la 
odulazione con neurotrasmettitori e tratti di sostanza 
i quali costituiscono le vie ascendenti per l'infor- 
one sensoriale e quelle discendenti per i segnali mo- 
ì. L'organizzazione si fa via via più complessa man 


, attacGi no che si passa dal midollo spinale al diencefalo e alla 


d. Meccia cerebrale, attraverso il midollo allungato (o bul- 
lano gri il ponte e il mesencefalo. Questa complessità neuro- 
uroni ipi tro 


un riflesso nel grado sempre più alto di com- 
tà dei comportamenti che queste regioni rendono 
ili. Giò non significa, tuttavia, che il tronco encefa- 
‘poco importante o effettui processi relativamente 
né che assolva funzioni secondarie. In realtà, 
lesione al tronco encefalico mette in serio peri» 
sopravvivenza dell'individuo, in parte per via del- 
ensioni stesse del tronco encefalico — essendo pic- 
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del dott. Allen Song, Duke University. 


Seno sagittale 
superiore 


Tentorio 


Quarto 
ventricolo 


4 Cervelletto 


Midollo spinale 


i (a) Disegno di sezione della testa lungo ll piano sagittale mediano; sono visibili il tronco encefalico, il cervelletto e il midollo spinale. (b) Immagine 
‘ad alta risoluzione ottenuta con la risonanza magnetica (scanner a 4 tesla), che mostra lo stesso piano di sezione illustrato in (a). Per gentile 


colo, una piccola lesione coinvolge una percentuale di 
tessuto molto grande - e poi perché i nuclei qui presenti 
controllano la respirazione e persino gli stati di coscien- 
za, come il sonno e la veglia. Quindi le lesioni al tronco 
encefalico risultano spesso mortali, mentre quelle alla 
corteccia cerebrale possono avere conseguenze (relativa- 
mente) di secondaria importanza, a seconda della sede e 
dell'entità del danno corticale. 


M Mesencefalo 


Il mesencefalo, situato caudalmente al diencefalo e limi- 
tato posteriormente dal ponte, circonda l'acquedotto ce- 
rebrale che mette in comunicazione il terzo e il quarto 
ventricolo. Esso è composto dal tetto (la parte dorsale), 
dal tegmento (o corpo, la porzione principale) e dal piede 
mesencefalico, ovvero le regioni ventrali occupate dai 
grandi tratti di fibre che dal prosencefalo vanno al midol- 
lo spinale (tratto cortico-spinale), al cervelletto e al tron- 
co encefalico (tratto cortico-bulbare). Il mesencefalo con- 
tiene i neuroni responsabili delle funzioni visuo-motorie 
(per esempio, il collicolo superiore, il nucleo oculomoto- 
re, il nucleo trocleare) e dei riflessi visivi (per esempio, la 
regione pretettale), le stazioni lungo la via acustica (colli- 
colo inferiore) e i nuclei del tegmento, coinvolti nella 
coordinazione motoria (nucleo rosso) (Figura 3.29). 

Gran parte del mesencefalo è occupato dalla formazio- 
ne reticolare mesencefalica, che continua in direzione ro- 
strale la formazione reticolare del ponte e del bulbo. Que- 
sta struttura è situata lateralmente e dorsalmente al nu- 
cleo rosso e ventralmente all'acquedotto cerebrale (che 
collega il terzo al quarto ventricolo). Secondo la defini- 
zione più corretta, la formazione reticolare è un insieme 
di nuclei sensoriali e motori del tronco encefalico che 


(b) 
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3.29 Anatomia del 
mesencefalo. Il disegno mostra 
la superficie dorsale del tronco 
encefalico, dopo l'asportazione 
della corteccia cerebrale 

e del cervelletto. La sezione 
trasversale è condotta 
attraverso i collicoli superiori 
del mesencefalo, i nuclei 
Visuo-motori subcorticali. 
Adattata da Carpenter (1976). 


Stazioni talamiche 


cranico VI 


Peduncoli 
cerebellari 


prendono parte ai processi connessi con l'attivazione fi- 
siologica (arousal), la respirazione, la modulazione del- 
l’attività cardiaca e di quella muscolare riflessa a livello 
segmentale (cioè degli arti) e la sensazione del dolore. 

Un'altra importante struttura mesencefalica è la so- 
stanza nera, situata ventralmente alla formazione retico- 
lare e al nucleo rosso, e dorsalmente ai tratti di sostanza 
bianca sulla superficie ventrale. La sostanza nera è così 
chiamata perché, in seguito alle procedure di fissazione 
per l'osservazione al microscopio, può apparire di colore 
nerastro. | neuroni che contengono come neurotrasmet- 
titore la dopamina hanno i corpi cellulari in una suddivi- 
sione della sostanza nera e proiettano i loro assoni ai 
gangli della base, sinaptando sui neuroni del caudato e 
del putamen. 

Come si è detto nel Capitolo 2, i sistemi di proiezioni 
che si dipartono dal locus coeruleus, un nucleo del mesen- 
cefalo, si irradiano a vaste aree della corteccia; il loro 
neurotrasmettitore è la noradrenalina. Anche i nuclei del 
rafe del mesencefalo proiettano ampiamente sulla cortec- 
cia, ma usano come trasmettitore la serotonina. Per con- 
cludere, oltre alle proiezioni della sostanza nera di cui si è 
detto sopra, l'area tegmentale ventrale contiene neuroni 
dopaminergici che inviano proiezioni a tutta la corteccia. 
Questi neurotrasmettitori (sempre ammine biogene) e î 
loro sistemi di proiezione sono coinvolti in una varietà di 
funzioni modulatorie nell’encefalo e nel midollo spinale 
(si veda la Figura 2.35). 


Ml Ponte e midollo allungato 


Le aree del tronco encefalico che dobbiamo ancora pren- 
dere in esame sono il metencefalo (ponte) e il mielence- 
falo (bulbo o midollo allungato), che insieme formano il 


rombencefalo. Il ponte comprende le regioni del 
mento pontino sul pavimento del quarto ventricolo: 
ponte propriamente detto, un rilevante sistema di 
nervosi frammisti ad aggregati neuronici, i nuclei p 
ni. Le fibre sono la continuazione delle proiezioni 
cali al midollo spinale, al tronco encefalico e al cei 
to. Inizialmente sono tratti compatti di fibre sulla 
ficie ventrale del mesencefalo poi, al ponte, esplodond 
fasci più piccoli che proseguono verso le loro desti 
ni finali scorrendo intorno ai nuclei pontini; alcuni 
terminano però sui neuroni di questa regione (il po 
evidenziato nella Figura 3.28a). 

I numerosi nuclei localizzati nel ponte assolvono; 
zioni uditive e vestibolari (equilibrio): gli assoni p 
nienti dai sensori periferici uditivi e vestibolari fo 
infatti le sinapsi primarie entro il SNC su gruppi di a 
le del tegmento pontino. Nel ponte sono localiz 
che nuclei motori e sensoriali che ricevono afferenzi 
la faccia e dalla bocca, come pure nuclei visuo- 
che controllano alcuni muscoli extraoculari. A ques 
vello del tronco encefalico si trova anche una 
porzione della formazione reticolare. 

Infine la porzione più caudale dell'encefalo è ri 
sentata dal bulbo [nei mammiferi] 0 midollo allu 
in cui si continua il midollo spinale. A questo ll 
quarto ventricolo si restringe e incomincia a 
sempre più ventralmente finché, nel punto di tran: 
fra bulbo e midollo spinale, è un canale stretto 
corre tutto il bulbo e si ricollega con il canale al a 
del midollo spinale (o canale ependimale). Dalla su 
cie dorsale del bulbo sporgono due gruppi nucleari 
terali (il nucleo gracile e il cuneato), i quali costituisa 
le stazioni primarie per il flusso ascendente dell'i 
zione somatosensoriale in arrivo dal midollo spinale. 
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o verso la corteccia somatosensoriale, queste 
oni attraversano il tronco encefalico, fino a sinap- 
lamo. Sulla superficie ventrale del bulbo le 
‘motorie cortico-spinali si taggruppano for- 
qui fasci compatti di fibre nervose, i fasci 
che sporgono bilateralmente dalla faccia ven- 
| bulbo questi assoni motori diretti al midollo 
sì incrociano scavalcando la linea mediana (e for- 
così la decussazione delle piramidi), e proiettan- 
controlaterale del midollo spinale; ne deri- 
ni motori dell'emisfero destro, per esempio, 
ino il lato sinistro del corpo. All'estremità rostra- 
bulbo si trovano i nuclei, di grandi dimensioni e 
‘caratteristica, che formano il complesso del- 
cleo olivare inferiore e paraoliva mediale). 
clei, che in sezione trasversale appaiono come 
‘e ente ripiegate, appartengono al sistema 
re (Figura 3.30). I nuclei dell’oli- 
0 afferenze dalla corteccia e dal nucleo rosso e 
erano al cervelletto. I nuclei sensoriali che elabo- 
rmazione vestibolare (porzioni caudali dei nu- 
ri), e parte degli input sensoriali provenienti 
dalla bocca, dalla gola (gusto compreso) e 
si trovano nel bulbo. Inoltre sono presenti 
otori che innervano il cuore e i muscoli del col- 
lingua e della gola. 
, i neuroni del tronco encefalico sono 
di numerosi processi sensoriali e motori, in 
delle funzioni visuo-motorie, uditive e vesti- 
+ Inoltre, della sensibilità e del controllo motorio 
1 bocca, gola, apparato respiratorio e cuo- 


La 


re. Il tronco encefalico accoglie le fibre che dalla cortec- 
cia scendono al midollo spinale e al cervelletto, e le fibre 
sensoriali che dal midollo spinale salgono al talamo e di 
lì alla corteccia. Molti sistemi neurochimici hanno nuclei 
nel tronco encefalico dai quali partono ampie proiezioni 
alla corteccia cerebrale, al sistema limbico, al talamo e al- 
l'ipotalamo. 


Cervelletto 


Il cervelletto (dal latino cerebellum, piccolo cervello) è in 
realtà una struttura neurale molto grande, adagiata sopra 
il tronco encefalico a livello del ponte (si veda la Figura 
3.28). Forma il tetto del quarto ventricolo e poggia sui 
peduncoli cerebellari, i quali consistono in grossi fasci di 
fibre afferenti ed efferenti (Figura 3.30 a sinistra). Nel cer- 
velletto si possono riconoscere varie strutture, tra cui la 
corteccia cerebellare, quattro coppie di nuclei profondi e 
la sostanza bianca interna (Figura 3.31), tutti elementi 
che rendono il cervelletto simile agli emisferi cerebrali 
del prosencefalo. 

Le afferenze al cervelletto sinaptano sui nuclei profon- 
di, alcune tuttavia proiettano direttamente alla corteccia 
cerebellare; anche le vie efferenti hanno, per la maggior 
parte, una stazione nei nuclei profondi. Le afferenze pro- 
vengono dalle aree cerebrali che partecipano all’elabora- 
zione dell'informazione sensoriale e motoria, quindi vei- 
colano i segnali motori in uscita e gli input sensoriali re- 
lativi alla posizione del corpo, Le proiezioni afferenti ve- 
stibolari, coinvolte nel senso dell'equilibrio, e inoltre gli 


Vari nuclei 


ventricol Dorsale del tronco 
ta encefalico 


3.30. visione laterale 

del tronco encefalico; 

rivi: si distinguono il mesencefalo, 
il bulbo (0 midollo allungato) 
e Îl midollo spinale, 

La sezione è condotta attraverso 
Îl bulbo, a livello del nucleo 
olivare inferiore. 

Adattata da Carpenter (1976). 
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Nuclei 
profondi: 
Nucleo 

del fastigio 


Nuclei 
interposti 


Nucleo 
dentato 


Tonsilla cerebellare 


3.31 Macroanatomia del cervelletto. Le regioni anteriori sono in alto, 
il midollo spinale in basso (qui non rappresentato). Questa visione 

dorsale del cervelletto mostra anche i sottostanti nuclei profondi, visti 

in trasparenza attraverso il parenchima cerebellare. Adattata da Carpenter 
(1976). 


input uditivi e visivi, proiettano al cervelletto da stazioni 
nel tronco encefalico. | fasci efferenti si dirigono dal cer- 
velletto al talamo e da lì alle aree motoria e premotoria 
della corteccia. Le proiezioni cerebellari ai nuclei del 
tronco encefalico influenzano infine le proiezioni che 
scendono al midollo spinale. Il cervelletto è una struttura 
chiave per il mantenimento della postura, la deambula- 
zione e la coordinazione dei movimenti. Di per sé, il cer- 
velletto non è in grado di effettuare un controllo diretto 
sul movimento; ciò che fa, piuttosto, è integrare le infor- 
mazioni sul corpo e i comandi motori, e modificare l'out- 
put motorio in modo da produrre movimenti fluidi e 
coordinati. Il ruolo del cervelletto nel controllo motorio 
sarà descritto in maggior dettaglio nel Capitolo 11. 


Midollo spinale 


L'ultima parte del SNC che resta da prendere in conside- 
razione è il midollo spinale, il quale si allunga dal bulbo 
fino alla sua estremità terminale, la cosiddetta cauda equi- 
na alla base della colonna vertebrale, ove il midollo non 
è più riconoscibile come tale ma si riduce a un fascio di 
filamenti. Il midollo spinale conduce ai muscoli | segnali 
motori finali e porta al cervello l'informazione sensoriale 
raccolta dai recettori periferici. A ogni livello del midollo 
spinale esistono inoltre vie riflesse come quella, per 
esempio, del riflesso rotuleo (o patellare). A livello ma- 
croscopico l'anatomia del midollo spinale è semplice: è 
formato da tratti ascendenti e discendenti di sostanza 
bianca che veicolano, rispettivamente, le informazioni di 
natura sensoriale o motoria (a cui si aggiungono fibre in- 


traspinali di proiezione), e da corpi cellulari 
riuniti in una massa centrale di sostanza gri 
3.32). Questi ultimi comprendono motoneuri 
neuroni e neuroni sensoriali. Osservata in st 
sversale, la sostanza grigia ha una forma sim 
falla, con due porzioni distinte dette corna dor 
ventrali. Le corna ventrali contengono i grandi 
roni che proiettano ai muscoli, mentre le co 
contengono neuroni sensoriali e interneuroni 
timi proiettano sui motoneuroni dello stesso 
dollo spinale o su quelli controlaterali, cont 
al movimento coordinato degli arti. 

Il midollo spinale è protetto dalle ossa che 
colonna vertebrale; rimuovendo le vertebre, 
vedere le coppie bilaterali di nervi spinali che 
segnali motori (radice ventrale) e le informazia 
riali (radice dorsale) in entrata e in uscita dal 
nale; i nervi fuoriescono attraverso piccoli sj 
lonna vertebrale. 


Sistema nervoso autonomo 
Il sistema nervoso autonomo (detto anche 


rovegetativo 0 sistema motore viscerale) fa parte d 
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3.32 Rappresentazione tridimensionale e sezione trasversale 
midollo spinale. Sono visibili la sostanza grigia centrale a forma di 
che contiene i neuroni, e i tratti circostanti di sostanza bianca, 
in vie discendenti che trasportano informazioni dall'encefalo èì 
midollo spinale, e ascendenti, che le portano dai recettori K 
all'encefalo. Si possono vedere le radici dorsali e ventrali dei 

in entrata e in uscita dal midollo: le radici si fondono a formare ine 
periferici. | corpi delle cellule sensoriali periferiche risiedono neig 
delle radici dorsali (gangli spinali), mentre gli assoni formano 
proiettano al sistema nervoso centrale entrandovi attraverso le 
dorsali. Le corna ventrali del midollo spinale ospitano i motonei 
attraverso le radici ventrali inviano i loro assoni all'esterno, a 

i muscoli periferici, 


\ZIONA IL CERVELLO 


randi m 
le corna 
roni. Qu 
sso lato. 
ntrib 

I 
che fori 
bre, si p 
che veici 
rma 


porta a un parallelo aumento del 
ine cerebrale. Il maggior afflusso di 
0 di portare ossigeno e 
di accelerare la rimozione 


îel controllo della muscolatura liscia, del 

ghiandole, È suddiviso in due sezioni: 
fasimpatica (Figura 3.33). Questi due sotto- 

nervano i muscoli lisci e le ghiandole, han- 
ilagoniste. Nel sistema simpatico il neurotra- 
la noradrenalina, mentre nelle fibre parasim- 
lilcolina. L'attivazione del sistema simpati- 
per esempio, la frequenza del battito 
tizza il sangue verso la muscolatura somati- 
tubo digerente e prepara il corpo all'a- 
d fuga) stimolando le ghiandole surrenali a 
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sere utilizzate come misura della variazione locale dell'attività neu- 
tale. Questo è l principio su cui si fondano alcuni metodi di neurovi- 
sualizzazione funzionale, tra i quali figurano la tomografia a emis- 
sione di positroni (PET), che sfrutta tecniche come il metodo dell'ac- 
‘qua-""0, e la risonanza magnetica funzionale, una tecnica sensibile 
alle variazioni del rapporto tra la concentrazione di sangue ossige- 
nato e deossigenato nella regione del tessuto attivo. 


‘Rami dell'arteria 


rilasciare adrenalina. L'attivazione del parasimpatico, in- 
vece, rallenta la frequenza del battito cardiaco, stimola la 
digestione e, in generale, aiuta il corpo a svolgere tutte le 
funzioni inerenti al suo stesso mantenimento. 

Descrivere l'estrema specializzazione del sistema auto- 
nomo è un compito che esula dagli scopi di questo capi- 
tolo, tuttavia è utile, per riuscire a interpretare nozioni 
che introdurremo più avanti, sapere fin d'ora che il siste- 
ma autonomo è coinvolto in una vastissima gamma di ri- 
flessi e di comportamenti involontari. Nel Capitolo 13 
parleremo dell'attivazione del sistema nervoso autonomo 
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3.33 Organizzazione del sistema nervoso autonomo; sono qui illustrate le sue due sezioni: simpatica e parasimpatica. 


e di come la modificazione di moltissimi parametri psico- 
fisiologici si ricollega a cambiamenti del sistema nervoso 
autonomo innescati dalle emozioni. Ne è un esempio la 


(STTIRTASSUNTA ee 


Il sistema nervoso è composto di cellule (neuroni) e di elementi di 
sostegno, le cellule della glia. Il neurone costituisce, sia dal punto 
di vista strutturale che funzionale, l'unità elementare di encefalo e 
midollo spinale (il sistema nervoso centrale, SNC) e del sistema 
nervoso periferico (SNP), che comprende il sistema nervoso auto- 
nomo. Queste unità elementari e le loro interconnessioni possono 
essere esaminate direttamente, utilizzando una gamma di metodi 
per la dissezione e l'osservazione macroscopica, e a un livello più 
fine mediante tecniche di microanatomia. Il percorso delle connes- 
sioni può essere rintracciato per mezzo di sostanze speciali, che 
possono essere assorbite dai neuroni e trasportate lungo i loro as- 
soni in direzione anterograda (dal soma ai terminali assonici) op- 


variazione della conduttanza della pelle dovuta 
vità delle ghiandole sudoripare, che sono contro! 
sistema nervoso autonomo. 


pure retrograda (dai terminali al soma). L'organizzazione deli 
cuiti è caratterizzata da interconnessioni altamente specifichel 
gruppi di neuroni in parti diverse del sistema nervoso cen 
Gruppi differenti di neuroni assolvono ruoli funzionali di 
Le funzioni possono essere localizzate in regioni discrete co 
nenti poche o molte suddivisioni, individuabili in base a dl 
anatomici oppure funzionali, di solito grazie alla combina zio 
entrambi. Le aree cerebrali sono interconnesse in modo da 
mare anche circuiti © sistemi di ordine superiore, coinvol 
comportamenti complessi come il controllo motorio, la perdi 
ne visiva o i processi cognitivi, quali la memoria, il linguag 
l'attenzione. 
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Lobo temporale Sistema nervoso centrale (SNC) 
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CAPITOLO 


| metodi 


delle neuroscienze cognitive 


MI Le frontiere della scoperta scientifica sono definite sia dagli strumenti tecnici con cui si possono effettuare 
le osservazioni, sia dalle innovazioni sul piano concettuale. Nel XVI secolo si pensava che la Terra fosse al centro del 
sistema solare. La semplice osservazione a occhio nudo sembrava confermare quest'idea: il Sole sorge a est ogni 
poi attraversa lentamente il cielo finché arriva a tramontare a ovest. Ma nel 1608 l'invenzione del telescopio cambiò 
radicalmente il metodo di osservazione in astronomia, Con questo nuovo strumento gli astronomi improvvisamente 
si trovarono di fronte a corpi celesti, di cui potevano seguire l'apparente movimento attraverso il cielo notturno. 
Queste osservazioni rivelarono che le teorie geocentriche erano penosamente errate. Non più di cinque anni più tardi, 
Galileo propose una teoria eliocentrica dell'universo: un'idea eretica che neppure la potente Chiesa Cattolica Roi 
riuscì a soffocare, di fronte alle nuove tecniche su cui poggiava. I 


Rivoluzioni concettuali di questa portata, in tutti i campi 
scientifici, possono essere associate all'avvento di nuovi 
metodi di osservazione. L'invenzione della camera a bol- 
le permise ai fisici di scoprire nuove e inattese particelle 
elementari come i mesoni, e tali scoperte hanno poi tra- 
sformato completamente la nostra comprensione della 
struttura microscopica della materia. Le tecniche di clo- 
nazione e di sequenziamento dei geni hanno fornito gli 
strumenti per identificare nuove forme di proteine e per 
capire che queste formavano strutture biologiche fino a 
quel momento sconosciute, come il recettore per neuro- 
trasmettitori che lega il tetraidrocannabinolo, il principio 
psicoattivo della marijuana. Oggi la ricerca in questo 
campo è rivolta a scoprire le sostanze endogene che si le- 
gano a questi recettori, anziché proseguire nell'approccio 
più tradizionale secondo cui il tetraidrocannabinolo pro- 
duce i suoi effetti legandosi a recettori di neurotrasmetti- 
tori già noti. 

Anche la nascita delle neuroscienze cognitive è stata 
segnata dall'emergere di nuovi metodi di osservazione; 
alcuni di questi metodi utilizzano strumenti ad alta tec- 
nologia, di cui gli scienziati delle generazioni precedenti 
non potevano avvalersi (Sejnowski e Churchland, 1989). 
L'apparecchio per la tomografia a emissione di positroni 
(PET, da positron emission tomography), per esempio, per- 
mette agli scienziati di osservare l’attività cerebrale in 


vivo. Inoltre, tecniche come la risonanza magnetica 
magnetic resonance imaging) permettono di localizzan 
lesioni cerebrali con stupefacente precisione. | compu 
ad alta velocità permettono ai ricercatori di costruire @ 
borati modelli, per simulare pattern di connessioni ei 
elaborazione. Potenti microscopi elettronici conseni 
di vedere elementi neurali finora impossibili da osser 

L'effettiva potenza di questi strumenti, però, è an 
soggetta a limitazioni legate al problema che si 
indagare. In ogni particolare periodo storico è la ti 
dominante a definire i modelli concettuali della ricera 
a forgiare i quesiti sui quali si concentra l'indagine. Il 
lescopio aiutò Galileo a identificare le posizioni dei pl 
neti rispetto al Sole, ma senza la conoscenza delle fo 
gravitazionali il grande scienziato avrebbe avuto mo 
difficoltà a proporre una spiegazione causale delle 
zioni planetarie. Analogamente i problemi investij 
con i nuovi strumenti delle neuroscienze sono model 
sulla base delle attuali teorie su come funziona il cet 
nei processi della percezione, del pensiero e dell'azio 
Per dirla in parole semplici, se non si formulano le 
mande giuste, neppure gli strumenti più potenti pem 
tono di arrivare a una risposta sensata. 

In questo capitolo prenderemo in esame i metodi d 
si utilizzano nel campo delle neuroscienze cognitive. 
capitolo precedente abbiamo descritto alcuni degli sti 


uroanatomia per studiare la struttura 
o sia a livello macroscopico che cellu- 
emo sui metodi usati per studiare il 
ero ì metodi utilizzati da psicologi 
di modellizzazione al computer, neuro- 
il. Giascuna di queste aree di specializ- 
la sua propria fioritura, ma la natura 
neuroscienze cognitive è il frutto 
n Cuì gli studiosi di tutte queste diver- 
to integrare i paradigmi dei loro speci- 
agine. Il capitolo si conclude con alcuni 


razione. 


icologia cognitiva? 


che il tentativo di mettere in re- 
ta to e funzionamento del cervello ab- 
sono effettuare ente. Ciò che segna la novità delle neu- 
ra fosse al ce 1 pepe — Sin n SANDI di 
, sono igmi sviluppati dalla psico- 
Sitseoconil ‘ovvero lo studio dell'attività mentale in 
ne di informazioni. La psicologia co- 
omni improvi isunto che il nostro modo di percepi- 
hi Sag Not “i non sia diretto, ma che percezio- 
Ji inque anni più ni dipendano piuttosto da trasformazio- 
Niesa Cattolica R interne. Le informazioni sono un pro- 
di senso, ma la nostra capacità di com- 
cerle come qualcosa che abbiamo già 
‘Scegliere una risposta appropriata, di- 
isonanza magneti implessa interazione fra processi. 
mettono di local 
te precisione. 1 | n barre 
7 mentali e loro trasformazioni 


cetti chiave che stanno alla base dell'ap- 
D. Il primo consiste nell'idea, di solito 
che l'elaborazione delle informazioni 
ese! oni mentali. Consideriamo per 
di «palla». Se incontrassimo un esse- 
‘un pianeta dove tutto è composto da 
mo tentare di comunicargli il significa- 
in molti modi. Potremmo disegna- 
una sfera oppure fornire una definizio- 
do la quale quell'oggetto tridimensiona- 
n ogni sua circonferenza 0, ancora, potrem- 
tt mezzo di un'equazione matematica. 
ti tentativi non è che una forma diversa 
Te il concetto di «circolare». Il fatto che 
forme risulti migliore di un’altra dipende 
o. Per capire l'immagine, il nostro 

dere un sistema visivo e abilità co- 
ergli di comprendere la disposizio- 
i elementi in un disegno fatto di linee 
e la definizione matematica, dovrebbe sa- 
ere le relazioni geometriche e algebriche. 
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Assumendo che il nostro visitatore possieda queste capa- 
cità, lo scopo della comunicazione avrà molta importan- 
za nel determinare quale forma di rappresentazione può 
essere più utile. Per esempio, se volessimo mostrargli che 
la «palla» può rotolare giù da un pendio, probabilmente 
una rappresentazione pittorica sarebbe più utile di una 
formula algebrica. 

Il secondo concetto di importanza critica nella psico- 
logia cognitiva è che le rappresentazioni mentali sono 
soggette a trasformazioni. La necessità di una tale trasfor- 
mazione diventa soprattutto evidente quando sì conside- 
ri il collegamento che unisce segnali sensoriali e cono- 
scenze depositate nella memoria. Se vogliamo raggiunge- 
re un determinato obiettivo, è necessario che le rappre- 
sentazioni delle percezioni si traducano in rappresenta- 
zioni di azioni. Inoltre, l'elaborazione dell'informazione 
non è un semplice processo sequenziale, in cui dalla sen- 
sazione si passa alla percezione, quindi alla memoria e 
infine all'azione. La memoria può alterare la nostra per- 
cezione di qualcosa, e il modo in cui l'informazione vie- 
ne elaborata è soggetto alle limitazioni dei processi atten- 
tivi. La psicologia cognitiva ha per oggetto di indagine il 
modo in cui manipoliamo le rappresentazioni. 

Consideriamo l'esperimento di classificazione schema- 
ticamente illustrato nella Figura 4.1, ideato da Michael 
Posner (1986) attivo presso la University of Oregon. A 
ogni prova, vengono presentate simultaneamente due 
lettere e il soggetto deve valutare se sono entrambe vocali 
o entrambe consonanti, oppure una vocale e una conso- 
nante. le lettere appartengono alla stessa categoria, il 
soggetto dovrà premere un certo pulsante, se invece sono 
di categorie differenti, dovrà rispondere premendo un al- 
tro pulsante. 

In una versione di questo esperimento, le condizioni 
possibili sono cinque. Nella condizione detta di «identità 
fisica», le due lettere sono esattamente identiche, Nella 
condizione di «identità fonetica» le due lettere sono 
identiche, ma una è maiuscola e l’altra minuscola. Ri- 
spetto all'«identità di categoria» (le lettere sono due di- 
versi membri della stessa categoria) sono possibili due 
condizioni: entrambe le lettere sono vocali, oppure sono 
entrambe consonanti. Infine nella condizione di non- 
identità, cioè di «differenza», le due lettere sono differen» 
ti per categoria, e possono essere uguali o diverse per 
grandezza. Si noti che le prime quattro condizioni - iden- 
tità fisica, identità fonetica e le due possibili condizioni 
per l'identità di categoria — richiedono la stessa risposta. 
In tutti e tre questi tipi di prove, una delle risposte corret- 
te è «sì, le due lettere appartengono alla stessa categoria». 
Ciò nonostante, come si può vedere dalla Figura 4.1, i 
tempi di latenza della risposta differiscono in misura si- 
gnificativa. La più alta velocità di risposta si ha nella con- 
dizione di «identità fisica», segue la condizione di «iden- 
tità fonetica», infine la riposta più lenta si ha nella condi- 
zione di «identità di categoria», soprattutto quando le 
due lettere sono entrambe consonanti. 
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Stessa 
lettera 


(b) AA Aa AU sc AS 


4.1 (a) In questa versione dell'esercizio sull'identità di categoria fra 
lettere (/etter-matching task), il soggetto risponde «UGUALI» quando 

le lettere sono entrambe vocali o consonanti, e «DIVERSE» quando sono 
di categoria diversa. (b) | tempi di reazione nelle diverse condizioni. 

(b) Adattata da Posner (1986). 


I risultati dell'esperimento di Posner suggeriscono che 
ci costruiamo una molteplicità di rappresentazioni degli 
stimoli. Un tipo di rappresentazione riguarda le caratteri- 
stiche fisiche dello stimolo; in questo esperimento si trat- 
ta di una rappresentazione di tipo visivo della forma pre- 
sentata sullo schermo. Un secondo tipo di rappresenta- 
zione corrisponde all'identità della lettera e dimostra che 
a una stessa lettera possono corrispondere molti stimoli 
diversi. Per esempio, siamo in grado di riconoscere che A, 
a e a sono tutte rappresentazioni della stessa lettera. Un 
terzo livello di rappresentazione astratta è dato dalla cate- 
goria cui appartiene la lettera. A tale livello, le lettere A 
ed E attivano la nostra rappresentazione mentale della 
categoria «vocale». Secondo l’interpretazione di Posner, 
le differenze nella latenza della risposta riflettono il gra- 
do di elaborazione richiesto dal compito, Secondo questa 


logica, si può inferire che le rappresentazioni fi 
attivate per prime, seguono poi le rappi È 
tiche, infine le rappresentazioni della categ 
Questo esperimento fornisce una potente d 
ne del fatto che la mente estrae una mol 
presentazioni anche da stimoli semplici. 
variabili del compito, sono state esplorate le mat 
cui i vari tipi di rappresentazioni si trasformanoli 
l’altro. In uno studio di follow-up, Posner e ca 
sero di presentare gli stimoli in modo sequeni 
getto vedeva sempre due lettere, però separate 
un breve intervallo di tempo (una condizioned 
mulus-onset asynchrony o SOA, asincronia dell'in 
dello stimolo). Come si può vedere nella Figura 
ferenza nei tempi di risposta alle due condizioni 
tità fisica e di identità fonetica si riduceva pa 
all'aumento dell’asincronia nella present 
stimoli. Quindi, durante l'intervallo di tempo 
le due lettere, la rappresentazione mentale del pi 
molo si trasforma: la rappresentazione delle G 
che fisiche sì tramuta in quella forma più astrat 
presentazione che è l'identità fonetica della let 
Come forse avete avuto modo di verificare 
mente, questi esperimenti sollevano alti 
tivi quanti sono quelli a cui riescono a dare ris 
ché i soggetti impiegano più tempo a val 
lettere sono entrambe consonanti, anziché wo 
scontrerebbe la stessa situazione, per gli stessi 
le lettere fossero udite anziché lette? E che a 
be se una lettera fosse presentata come 0 
l’altra come stimolo uditivo? Supponiamo chedli 
consista nel giudicare se due lettere sono 
identiche, In questa versione dell'esperimento, 
l'asincronia nella presentazione dei due stimolt 
be sui tempi di reazione? Gli psicologi cognil 
no questo genere di domande, quindi svilupp 
che consentono di inferire i meccanismi d 
partire dai comportamenti osservabili. 
In tutti gli esempi visti finora la variabile di 
sempre il tempo di reazione, cioè la velocità con 
getti formulano i loro giudizi. Negli esperimer 
di reazione si utilizzano metodi cronometrici. i 
trico sono due termini di etimologia greca, che 
rispettivamente «tempo» e «misura». Lo studio.a 
trico della mente è essenziale per gli psicologi 
poiché gli eventi mentali avvengono con gi de 
ed efficienza. Quando si valuta semplicemente se 
getto esegue un compito in modo corretto os 
non si riescono a cogliere sottili differenze 
ne. La misurazione del tempo di reazione 
nalisi più fine dei processi interni. Oltre a 
po di elaborazione, quale variabile dipen 
polazioni cronometriche possono essere aj 
riabili indipendenti, come nell'esperimento di 
mento di coppie di lettere in cui si varia l'in 
tempo fra i due stimoli presentati (asincronia). 


appresentazioni fis 
0i le rapp ti 
ni della ria, 
ce una potente d 
rae una moltep 

li semplici. Man 

te esplorate le ma 


Tempo 


lei due stimo 


ologi cognitivi s Do stesso della Figura 4.1, tranne per il fatto che 
rindi sviluppan 10 presentate a distanza di un certo intervallo di 
ccanismi della | ane definita «asincronia dell'insorgenza dello stimolo» 
abili. K boy), (b) Man mano che la lunghezza dell'intervallo 


Brenza fra | tempi di reazione (TR) nelle due 
a variabile dipen di identità fonetica; ciò suggerisce che 
la velocità con Ca una trasformazione in un codice più astratto. 


ti 6) 


delle operazioni mentali 

ere andati al supermercato e di scoprire, 
l avere dimenticato a casa la lista della spe- 
insuein giù tra gli scaffali osservate le 
allineati sui ripiani, sperando che vi 
alla memoria ciò di cui avete biso- 
sate velocemente attraverso il reparto de- 


er animali, ma poi rallentate quando arriva- 


erimento di ric el latticini: c'era ancora latte nel frigorifero? 
si varia l’int i non coperti da uno strato di muffa vec- 
sincronia). esi? E quante uova rimanevano? 
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Il recupero di informazioni dalla memoria dipende da 
un gran numero di abilità cognitive. Uno degli scopi fon- 
damentali della psicologia cognitiva è identificare le di- 
verse operazioni interne necessarie per eseguire compiti 
come questo. Gli psicologi cognitivi sono interessati non 
solo a descrivere la performance umana - o meglio, il 
comportamento osservabile sia degli esseri umani che de- 
gli altri animali — ma anche a identificare i processi inter- 
ni che sottostanno a queste performance. Uno degli as- 
sunti fondamentali della psicologia cognitiva è che ogni 
compito comporta un insieme di operazioni mentali, e 
un'operazione mentale comporta che una certa rappre- 
sentazione sia trattata come dato in ingresso (input), il 
quale poi subisce un qualche tipo di processo, che infine 
produce una nuova rappresentazione, che costituisce il 
risultato finale o output. Perciò le operazioni mentali 
sono processi che generano, elaborano o manipolano 
rappresentazioni mentali. Gli psicologi cognitivi proget- 
tano esperimenti che consentono di sottoporre a verifica 
le ipotesi avanzate sulle operazioni mentali. 

Consideriamo il compito sperimentale ideato da Saul 
Sternberg (1975) nel periodo in cui lavorava ai Bell Labo- 
ratories. Il compito presenta una certa somiglianza con il 
problema del nostro acquirente distratto, salvo il fatto 
che nel compito inventato da Sternberg la difficoltà non 
è data tanto dalla dimenticanza di certi contenuti della 
memoria, quanto dall'efficienza con cui le persone rie- 
scono a confrontare le informazioni sensoriali con le rap- 
presentazioni attivate nella loro memoria. A ogni prova, 
dapprima si presenta al soggetto una serie che può consi- 
stere in una, due o quattro lettere da mandare a memoria 
(Figura 4.3). Quindi si mostra al soggetto una singola let- 
tera e gli si chiede se essa compariva nell'insieme che ha 
memorizzato. Se il soggetto ritiene che la lettera-target fa- 
cesse parte della serie mandata a memoria, deve premere 
un certo pulsante (risposta «sì»); se invece ritiene che 
non ne facesse parte, deve premere un altro pulsante (ri- 
Sposta «no»). La variabile dipendente è il tempo di rea- 
zione. 

Secondo l'ipotesi di Sternberg, per portare a termine 
questo compito il soggetto deve eseguire quattro opera- 
zioni mentali primarie. In primo luogo deve codificare il 
target, cioè identificare il target visibile. In secondo luogo 
deve confrontare la rappresentazione mentale del target 
con le rappresentazioni degli item memorizzati. In terzo 
luogo deve formulare una decisione sul fatto che il target 
corrisponda o meno a uno di quegli item. Infine, sulla 
base di questa decisione il soggetto deve produrre l'op- 
portuna risposta. Si noti che ciascuna di queste operazio- 
ni - codifica, confronto, decisione e risposta - è con ogni 
probabilità composta da ulteriori operazioni. Per esem- 
pio, nella risposta si potrebbero ulteriormente distingue- 
re i processi coinvolti nella scelta del dito giusto e i pro: 
cessi per attivare i muscoli che muovono quel dito. Ciò 
nonostante, una volta presupposta l’esistenza di un certo 
insieme di operazioni, è sempre possibile ideare esperi- 
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Tempo di reazione (ms) 
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Numero degli item nell'insieme memorizzato 


4.3 Il compito di confronto nella memoria (memory compare task). 

(a) Viene presentata al soggetto una serie di lettere (una, due o quattro) 
e gli si chiede di memorizzarle. Dopo un certo tempo, compare sullo 
schermo un'unica lettera-sonda e il soggetto deve dire se faceva parte 
dell'insieme memorizzato. (b) Le ipotetiche operazioni mentali necessarie 
per eseguire questo compito. (c) Il tempo di reazione aumenta 
parallelamente al crescere dell'insieme di lettere; ciò sta a indicare che 

il confronto della lettera-target con l'insieme memorizzato deve essere 
eseguito in serie piuttosto che in parallelo. Adattata da Stemberg (1966). 


menti che consentono di esplorare il funzionamento del- 
le operazioni mentali ipotizzate. 

Sternberg sì pose il problema di come si poteva carat- 
terizzare l'efficienza del riconoscimento degli item in me- 
moria, Assumendo che a ogni item dell'insieme memo- 
rizzato corrisponda una rappresentazione attiva, sì posso- 
no ipotizzare (almeno) due modalità con cui il processo 
del riconoscimento potrebbe avvenire. In una modalità, 
un sistema molto efficiente potrebbe operare un confron- 
to simultaneo fra una rappresentazione del target e tutti 
gli item della serie memorizzata. Nell’altra modalità, l’o- 
perazione di riconoscimento potrebbe essere limitata dal- 


la quantità di informazioni che il processo è 
gestire a ogni dato istante; il processo poti 
esempio, comportare il confronto tra l'input è] 
item in memoria uno dopo l’altro. Sternberg sin 
che i tempi di reazione permettevano di disti 
due ipotesi alternative. Se il confronto a 
neamente con tutti gli item memorizzati, ing 
potrebbe definire un processo in parallelo, \ 
di risposta avrebbe dovuto essere indipendeni 
mero degli item mandati a memoria. Ma se il 
funzionava in modo sequenziale, ovvero În 
bisognava prevedere che il tempo di reazione 
man mano che l'insieme memorizzato d 
grande, Infatti confrontare un singolo elem 
insieme memorizzato richiederebbe più tempo; 
me fosse vasto che non se fosse piccolo. l ri 
Sternberg hanno portato prove convincenti a fa 
l'ipotesi del processo seriale: il tempo di 
tava in maniera costante, lineare, al crescere 
memorizzato e i grafici delle funzioni avevano 
mente lo stesso andamento, sia per le prove 
che per quelle di tipo «no». 
La linearità di entrambe queste funzioni pi 
Sternberg di formulare due inferenze sulle @ 
mentali associate a questo compito. In primo 
mento lineare del tempo di risposta, vale a 
e parallelo all'aumento di grandezza dell'i 
rizzato, significava che l'operazione del 
vari item in memoria richiedeva una q 
tempo di elaborazione. Nello studio iniziale il.{a 
cremento della funzione (che determina la pen 
la retta) era di circa 40 ms/item, ovvero il conf 
target e ciascun item della serie memorizzata fi 
circa 40 ms. Ciò non significa che tale valore 
una proprietà fissa del processo di confronto, 
babile che sia influenzato da fattori quali la diffi 
compito (per esempio, da quanto simili © dissli 
to al target sono gli item dell'insieme mei 
sperienza, Ma nonostante questo, l'esperimen O 
che, a partire da semplici compiti comporta 
possibile arrivare a caratterizzare le operazioni 
termini sia qualitativi che quantitativi, 
In secondo luogo il parallelismo tra le due 
plicava che, prima di formulare la loro 
confrontavano il target con tutti gli item in 
infatti i soggetti avessero posto termine al con 
appena emergeva una concordanza, allora 
della retta che rappresentava la funzione 
dovuto essere due volte più ripida di quella del 
«sì». Questo perché nelle prove di tipo «no» 0 
trollare tutti gli elementi memorizzati, mentre 
di tipo «sì» in media solo metà degli item 
ta prima che sì trovi una concordanza. Il paraliei 
le funzioni implicava che il confronto era di 
tutti gli item, che il processo era in serie e pro 
a totale completamento (e non in serie e con, 
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‘processo è in gr semina 
Nocesso potrebb ina «E»? a 
> tra l'input e prora si 
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ria. Ma se il conf KARC 80% Ò 
ovvero in serie, al Ò 
di reazione aumen sà 
rizzato diventa XAXX 80% îì 
golo elemento con presa: ve operi 
è più tempo se I 2 presse # 

piccolo. 1 risulti (effetto di superiorità della parola. | soggetti sono più precisi 
vincenti a favore la vocale: target quando essa è racchiusa in una parola 

po di reazione auni Ultato suggerisce che i due livelli di rappresentazione, quello 

Il crescere dell’ 4 quello della singola lettera, vengano attivati entrambi, 


ini avevano sostani "i 
t le prove di tipo 


Ma un processo di questo tipo appare illogico. Che 

‘continuare a confrontare il target con gli item 
memorizzato, una volta che si è trovata una 
inza? Una possibile risposta è che è più facile im- 
nare di volta in volta il risultato di ogni confron- 
tarlo in un secondo tempo, anziché monitora- 


e funzioni perm 
enze sulle oper 
+ In primo luogo Il 
a, vale a dire cost 
a dell'insieme m 


è del confronto ea i risultati di confronti successivi. 

una quantità re il confronto con item in memoria sembra im- 
) iniziale il tasso df' è un processo seriale, molti altri compiti rivelano 
nina Ja pendenza zioni cognitive in parallelo. Ne dà una classica di- 
ero il confronto fr ra il test sull'effetto di superiorità della parola 
«morizzata richied her, 1969). In questo esperimento i soggetti vedono 
ale valore rappres breve tempo un certo stimolo, quindi devono dire 
onfronto, anzi è pr tra due lettere-target (per esempio, A 0 E) era pre- 
quali la difficoltà € 0 stimolo stesso. Gli stimoli possono consistere 
ili 0 dissimili 


Stringhe di lettere senza senso, o stringhe in cui 
lettere sono X tranne una, la lettera-target (Figura 
\ l tempi di presentazione degli stimoli sono molto 
er cui i soggetti commettono sicuramente degli er- 
la l'esperimento si incentra sul verificare se la pre- 
lone è influenzata dal contesto. La definizione effetto 

eriorità della parola sì riferisce al fatto che la perfor- 
ance in assoluto migliore si riscontra quando gli stimoli 


è memorizzato) e Il 
ssperimento dimo 
comportamentali, 
yperazioni men 
vi. 


a le due funzioni ii 
fo risposta, i so 


item in memoria, ono in parole, Questo risultato inatteso e per nulla 
ine al confronto no luitivo suggerisce che, per riconoscere la parola, non è 
, allora la penden sario identificare tutte le lettere che la compongono. 
Izione «no» avreb 


elaboriamo liste di parole, si ha l'attivazione pa- 
di due tipî di rappresentazione: quella delle singole 
‘e quella dell'intera parola. La prestazione in questo 
ito risulta quindi facilitata, poiché entrambi i tipi di 
presentazione forniscono informazioni sulla presenza 
eno della lettera-target. Con parole senza senso 0 
stringhe di lettere non può formarsi una rappresentazione 
lella parola, quindi i giudizi devono basarsi unicamente 
sulla rappresentazione delle singole lettere. 


quella della funzioni 
0 «No» Occorre CO 
), mentre nelle pro 
tem viene controlla 
i. Il parallelismo del 
Ito era condotto. 
rie e proseguiva fin 
le e con autointei 


Limiti dei processi di elaborazione 
delle informazioni 


Nell'esperimento di Sternberg sulla memoria, l'elabora- 
zione avviene in un certo modo per via delle limitazioni 
a cui è soggetto il processo del confronto: il target non 
può essere confrontato simultaneamente con tutti gli 
item dell'insieme memorizzato. Sorge una domanda im- 
portante: questa limitazione riflette specifiche proprietà 
della memoria 0, invece, limiti di natura più generale a 
cui soggiacciono tutti i processi di elaborazione? Forse 
esiste un limite alla quantità di elaborazione che le perso- 
ne possono sostenere in un qualsiasi istante, indipenden- 
temente dal compito. Oppure, secondo un'ipotesi alter- 
nativa, i limiti all'elaborazione potrebbero essere com- 
pito-specifici, cioè definiti soltanto dal particolare insie- 
me di operazioni mentali associato al compito da svolge- 
re. Per esempio, mentre il confronto tra un item-sonda 
[probe] e tutti gli elementi di un insieme memorizzato po- 
trebbe richiedere un'operazione in serie, il processo di co- 
difica potrebbe avvenire in parallelo, quindi non avrebbe 
importanza che lo stimolo-sonda fosse presentato da solo 
oppure in mezzo ad altri stimoli distraenti e quindi in 
competizione. 

Un tema di centrale importanza per la ricerca in psico- 
logia cognitiva è l'indagine sui limiti che influenzano la 
prestazione in compiti diversi. Consideriamo, per esem- 
pio, un semplice compito di denominazione di colori (co- 
lor-naming), ideato nei primi anni ‘30 del Novecento da 
un aspirante medico, ].R. Stroop (1935; per una disamina 
recente si veda MacLeod, 1991), e divenuto poi uno dei 
compiti più utilizzati in psicologia cognitiva. In questa 
procedura si presenta al soggetto una lista di parole e 
ogni volta la persona deve dire, il più velocemente possi- 
bile, di quale colore è ciascuno stimolo che ha visto. 
Come ci si può rendere conto personalmente provando 
col breve elenco di Figura 4.5, il compito è molto più fa- 
cile quando il nome del colore coincide col colore del- 
l'inchiostro con cui è scritto. L'effetto di Stroop è una po- 
tente dimostrazione della molteplicità delle rappresenta» 
zioni mentali. Gli stimoli usati in questo compito sem- 
brano attivare almeno due distinte forme di rappresenta- 
zione. Una corrisponde al colore dello stimolo ed è quel- 
la che permette al soggetto di eseguire il compito; l’altra 
corrisponde al concetto di colore associato alla parola 
scritta. Il fatto che siamo più lenti a dire il nome di un 
colore, quando non vi è identità tra il colore significato 
dalla parola e quello dell'inchiostro con cui è scritta, sug- 
gerisce che questa rappresentazione venga attivata nono- 
stante sia irrilevante ai fini del compito. In effetti, l'atti- 
vazione di una rappresentazione del significato delle pa- 
role, piuttosto che del colore in cui sono scritte, sembra 
avvenire automaticamente. L'effetto di Stroop persiste 
anche dopo una pratica prolungata, di migliaia di sedute; 
ciò è dovuto al fatto che chi è esperto nella lettura ha alle 
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| dellinchiosto Colori tino 

| corrisponde distribuiti non corrisponde 
‘al nome scritto a caso al nome scritto 
ROSSO KKKXX VERDE 
VERDE NKAKX BLU | 
ROSSO KAKXX ROSSO 
BLU NAKKXK BLU 

| BLU KAKKX VERDE 
VERDE KAKKX ROSSO 
BLU KAKKKX VERDE 
ROSSO KAKKX BLU 


voglio dire 
rosso 


4.5 Il test di Stroop. Misurate i vostri tempi di risposta mentre eseguite 
l'esercizio colonna dopo colonna; l'esercizio consiste nel dire, il più 
velocemente possibile, il colore dell'inchiostro in cui è scritta ogni 
parola-stimolo. Se non stringete gli occhi per confondere la visione delle 
parole, vi dovrebbe risultare facile leggere le prime due colonne, ma molto 
difficile leggere la terza. 


spalle anni di pratica nell'analizzare stringhe di lettere al 
fine di estrame il significato simbolico. D'altra parte l'in- 
terferenza esercitata dalle parole si riduce notevolmente 
se la risposta richiesta dal compito consiste nel premere 
velocemente un pulsante, anziché nel produrre a voce la 
risposta. Quindi le rappresentazioni delle parole sono 
strettamente associate al sistema della risposta vocale, 


mentre hanno scarso effetto quando la risposta è pro 
ta manualmente. 
Un altro metodo per indagare i limiti cui è sog 
l'elaborazione sì basa sui cosiddetti compiti doppi. | 
questi studi si confronta la prestazione fornita dal s0 
to nell'eseguire soltanto un certo compito, detto p 
rio, con la performance dello stesso soggetto qi 
fettua quel compito contemporaneamente a un 
detto secondario. Il peggioramento della performance 
compito primario, che si osserva durante un com 
doppio, consente di individuare i limiti ai processi c0 
tivi. Un uso sofisticato di questa metodologia per 
inoltre di identificare l'esatta fonte di interferenza. 
esempio, l’effetto di Stroop non risulta ridotto quand 
soggetto deve dire il nome del colore e simultane: 
valutare (compito secondario) l'intensità di un 
Ma se gli stimoli uditivi del compito secondario 
no in una lista di parole al cui interno il soggetto d 
conoscere un certo target, allora l'effetto di Stroop ils 
attenuato. Sembra che le operazioni verbali imposte! 
compito secondario interferiscano con l'attivazione 
matica delle rappresentazioni delle parole nel comp 
Stroop, lasciando così relativamente libere da interi 
ze le rappresentazioni del colore. 
L'efficienza delle nostre abilità mentali e il mo 
cui le diverse operazioni mentali interagiscono po 
modificarsi con l'esperienza. Una persona che sta in 
rando a guidare l'automobile tiene le mani rigida 
bloccate sul volante; nel giro di qualche mese, la stà 
persona non avrà alcun problema a tenere il volani 
la sola mano sinistra, mentre cerca una buona sti 
radio con la destra e al tempo stesso intrattiene una) 0 
versazione col passeggero seduto accanto. 0 
impressionante è il fatto che, con un'intensa prati 
persone possono diventare molto abili nell'esegu 
multaneamente due compiti inizialmente incomp 
Elizabeth Spelke e i suoì collaboratori alla Cornell] 
versity hanno analizzato in studenti universitari la 
cità di comprendere ciò che leggevano mentre sct 
no sotto dettatura (Spelke et al., 1976). Prima di 
sottoposti a uno specifico addestramento, i sogge 
scivano a leggere circa 400 parole/min quando si| 
va di materiale difficile, come brani di narrativa tl 
na. Rispettando le previsioni, questa velocità scen 
280 parole/min quando i soggetti dovevano cont i 
raneamente scrivere sotto dettatura; inoltre, anchel 
vello di comprensione di ciò che avevano letto si d 
va fortemente. Fatto alquanto notevole, dopo 85, 
addestramento distribuite nell'arco di 17 settimi 
capacità dei soggetti di leggere mentre scri no | 
dettatura era sostanzialmente identica a quella d 
mostravano nella sola lettura. Questi risultati s0 
manna per tutti gli studenti universitari: non 
male finire di preparare un imminente esame di 
gia, mentre prendete appunti durante una lezio 
anatomia! 
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Bia risposta è prof ellizzazione al computer 


| limiti cui è sogg è una possente metafora per le neuroscienze 
ti compiti doppi. î cia Do 


ine fornita dal so Ive. Il chip del computer e il cervello sono elabora- 
‘ompito, detto p op onante potenza, capaci di rappresentare e 
> soggetto quando po ire quantità enormi di Informazioni. Nonostante 
eamente a un hdi differenze esistenti nel modo in cui questi due 
della performance n macchine» procedono nell’elaborare le informa» 
durante un com Scienziati usano il computer per simulare | pro- 
tivi. La simulazione consiste nell’imitare, cioè 


ca “n — ai Un comportamento in un medium alternati- 
e di spendo; essi cognitivi simulati sono indicati comune- 

col termine intelligenza artificiale: «artificiale» in 
ulta ridotto quand } 


ne € simultane: tratta di artefatti, di creazioni umane, e «intelli- 


tensi al rin quanto | computer eseguono funzioni comples- 
lit ; ogram mi computerizzati controllano i robot sulle li- 
no il soggetto d duzione in molte fabbriche, assistono i medici 
fetto di Stroop diagnosi differenziali o nell'individuare un 


seno, oppure generano modelli di come era l’u- 
so pochi nanosecondi dopo il «big bang». 

: sono le applicazioni informatiche commerciali 
pate indipendentemente da qualsiasi riferimento al 
funzionare del cervello. Più pertinenti ai proble- 
cì stiamo occupando sono i tentativi compiuti 
oscienziati di creare modelli della cognizione 
et al., 1986). Questo genere di studi preve- 
ione di simulazioni che imitano il com- 
nto e i processi cogni a esso sottostanti. Una 
Wire 11 volantali immessi gli opportuni input, il computer deve ese- 
lina buona stazii Operazioni per arrivare a generare un certo 
Sifitrattiene una/@i lamento. Osservando tale comportamento, il ri- 
sinto. Ancor può valutarne il grado di corrispondenza con 
prodotto da una mente reale. Perché il computer 


tì verbali imposte d 
on l'attivazione 


parole nel comp 10. 
e libere da int 


mentali e il mo 
Iteragiscono possa 
ersona che sta im 
le mani rigidamei 
salche mese, la 


un'intensa pratici 
È è con successo questo compito, ovviamente 
abili nell’esegu 
i deve riuscire a specificare, tramite precise 
i zioni di programma, le modalità con cui le informa- 
ori alla Cornell 14 


& o essere rappresentate e trasformate; per far- 
— iaizin Îl'ricercatore deve formulare ipotesi concrete circa le 
976). Prima di essei oni «mentali» necessarie. Le simulazioni al com- 
mento, i soggetti ri Sono un utile strumento per sottoporre a verifica le 
nin quando si ti rie sulla cognizione: i successì o i fallimenti del mo- 
i di narrativa m i ‘ono indicazioni importanti sui punti di forza 
a velocità scendev tbolezza della teoria in esame. 


dovevano contemp 

; inoltre, anche il IRA “eci 

evano letto si ridi N sono espliciti 

vole, dopo 85 ore 

(di 17 settimane, odellizzazione dei processi cognitivi è utile in quan- 
atte scrivevano. ente un livello di analisi molto dettagliato. Nel 


tica a quella che. una simulazione al computer il ricercatore deve 


sti risultati sono wi sere completamente esplicito, cioè specificare fino in 
ersitari: non sareb indo le modalità con cui il computer deve rappresentare 
nte esame di psico labo le informazioni. Ciò non significa che un'o- 


ante una lezione | 


one computerizzata sia sempre completamente pre- 
tdibile e che si possa conoscere in anticipo l'esito di una 


simulazione. Le simulazioni possono includere anche 
eventi casuali, 0 essere su una scala così grande che gli 
strumenti analitici non ne rivelano la soluzione. Ma le 
operazioni interne, cioè le elaborazioni cui è soggetta 
l'informazione, devono essere sempre specificate. Le si- 
mulazioni al computer sono particolarmente utili agli 
studiosi di neuroscienze cognitive nell'identificare i pro- 
blemi che il cervello deve risolvere per riuscire a produrre 
un comportamento coerente. 

Braitenberg (1984) ha fornito alcuni eleganti esempi 
di come la generazione di modelli possa portare a una 
comprensione profonda dei processi sull’informazione. 
Immaginate di osservare le due creature rappresentate 
nella Figura 4.6 mentre si muovono in un mondo ridot- 
to ai minimi termini, che consiste soltanto dì una fonte 
di calore simile a un sole. Esternamente le due creature 
appaiono identiche: ciascuna ha due sensori e quattro 
ruote. Ma nonostante questa somiglianza, Il loro com- 
portamento è molto differente: una rifugge dal sole 
mentre l'altra ne è attratta. Perché questa differenza? Da 
osservatori esterni che non hanno accesso alle operazio- 
ni interne di queste creature, potremmo ipotizzare che 
hanno avuto esperienze differenti, così che lo stesso in- 
put attiva rappresentazioni diverse. Forse una sì è scotta- 
ta in età giovanile per cui teme il sole, mentre l'altra 
ama il calore. 


4.6 Due veicoli molto semplici, ognuno fornito di una coppia di sensori 
che avviano i motori delle ruote posteriori. La rotella associata al sensore 
più vicino al sole girerà più velocemente dell'altra, facendo girare il veicolo 
via dal sole, Con una semplice modifica dello schema dei collegamenti, 
cioè trasformandoli da non crociati a crociati, il comportamento 

dei due veicoli cambia radicalmente. Il «codardo» eviterà sempre la fonte 
luminosa, mentre l'«aggressivo» ne andrà continuamente in cerca. 
Adattata da Braitenberg (1984). 
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Ma, come si può vedere dallo schema delle loro con- 
nessioni interne, le differenze nel comportamento delle 
due creature dipendono da differenze nell’organizzazione 
dei loro circuiti: le connessioni non crociate fanno sì che 
la creatura di sinistra si allontani dal sole, mentre quelle 
crociate costringono la creatura di destra a dirigersi verso 
di esso. Quindi le differenze comportamentali fra le due 
creature sono il risultato di una leggera variazione rispet- 
to al modo in cui l'informazione sensoriale è mappata sui 
processi motori. 

Queste ipotetiche creature sono troppo semplici, e le 
loro azioni del tutto prive di flessibilità. Nel migliore dei 
casi possono costituire soltanto il più rozzo dei modelli 
del modo in cui un invertebrato potrebbe muoversi in ri- 
sposta a un sensore fototropico. Il punto importante del- 
l'esempio di Braitenberg non è tanto l'esatta riproduzio- 
ne di un comportamento, quanto il mostrare come un 
singolo cambiamento computazionale - il passaggio da 
connessioni non crociate a crociate — possa produrre un 
cambiamento comportamentale di notevole entità. Nel- 
l'interpretare questa differenza comportamentale po» 
tremmo ipotizzare l’esistenza di estesi insiemi di opera- 
zioni e rappresentazioni mentali; ma guardando i model- 
li di Braitenberg, vediamo che non differiscono rispetto 
alle modalità di elaborazione delle informazioni, ma sol- 
tanto rispetto al pattern delle connessioni. 


Le rappresentazioni nei modelli al computer 


I modelli al computer differiscono ampiamente rispetto 
alle rappresentazioni. I modelli simbolici, come è preve- 
dibile, comprendono unità che rappresentano entità 
simboliche. Un modello dei processi di riconoscimento 
degli oggetti potrebbe comprendere unità per la rappre- 
sentazione di caratteristiche visive, come angoli o forme 
volumetriche, Nell'ultima decina d'anni, o giù di lì, ha 
guadagnato crescente popolarità un'ipotesi che presup- 
pone una diversa architettura: la teoria delle reti neurali. 
Nelle reti neurali l'elaborazione è distribuita fra innume- 
revoli unità i cui input e output possono rappresentare 
caratteristiche specifiche, per esempio possono indicare 
se uno stimolo contiene una particolare caratteristica vi- 
siva, come una linea orizzontale o verticale. D'importan- 
za critica per molti di questi modelli, tuttavia, è il fatto 
che le unità di ingresso e di uscita sono collegate con 
unità dette unità nascoste, le quali corrispondono a pas- 
saggi dell'elaborazione intermedi fra l'input e l'output; 
tali unità consentono al modello di estrarre le informa- 
zioni che gli permettono di costruire la mappa migliore 
fra l'input e l'output desiderato, modificando i «pesi», 
cioè la forza, delle connessioni tra unità. Per riuscire a 
fare questo, un programmatore deve specificare una re- 
gola di apprendimento, una descrizione in termini 
quantitativi di come cambia nel modello il processo di 
elaborazione a seconda di quanto bene esso funziona. Se 


il modello funziona male, il cambiamento molto pro 
bilmente sarà grande; se invece funziona bene, il ca 
biamento sarà piccolo. 
1 modelli possono essere strumenti di grande poti 
per risolvere problemi complessi. Le simulazioni a 
l'intera gamma dei processi cognitivi, come la p 
ne, la memoria, il linguaggio e il controllo motorio. U 
degli aspetti più interessanti di questi modelli è dh 
loro architettura assomiglia, perlomeno a livello sup 
ciale, a quella del sistema nervoso. Nei modelli af 
neurale l'elaborazione è distribuita fra molte unità, 
prio come le strutture neurali dipendono dall'attivi 
molti neuroni. Il contributo di una qualsiasi unità, p 
singolarmente, può essere piccolo rispetto all’outpu 
tale del sistema, ma l’azione collettiva di tutte le u 
può dare origine a comportamenti complessi. Inolti 
questi modelli si simula che le operazioni avvenganai 
parallelo e i livelli di attivazione delle diverse unità d 
rete sono aggiornati simultaneamente. 
I modelli computazionali variano ampiamenti 
spetto al livello di spiegazione cui cercano di atti 
Alcuni simulano il comportamento a livello di sistei 
cercando di dimostrare che una rete di unità elabo 
ve interconnesse può generare operazioni cogn 
come la percezione del movimento o la capacità di 
vimenti sofisticati. In altri casi le simulazioni si spin 
no al livello cellulare o persino molecolare. Per est 
pio, modelli a rete sono stati usati per studiare la vi 
zione nell'assorbimento del neurotrasmettitore in 
zione della geometria dei dendriti (Volfovsky et. 
1999). Il livello di finezza d'analisi a cui il modello 
informarsi è dettato, in larga misura, dal tipo di pro 
ma che si vuole indagare. Molti problemi sono diff 
da valutare senza il ricorso a simulazioni, sia sul pli 
sperimentale, perché i metodi a disposizione sonoi 
sufficienti, sia sul piano matematico, data la compli 
zione delle soluzioni dovuta all'alto numero di unità? 
borative interagenti. î 
Un aspetto molto stimolante dei modelli a rete, 
ressante soprattutto per gli studiosi di neuroscienze 
gnitive, è che gli studi di «lesione» mostrano come 
la performance di un modello in seguito all’alter 
delle sue parti. A differenza dei modelli rigidamente 
riali che collassano all'istante se il circuito viene 
to, nei modelli a rete il deterioramento è lento e grì 
le. Il modello può continuare a funzionare bene al 
dopo la rimozione di alcune unità, poiché ogni elem 
esegue solo una piccola parte dell’elaborazione. La 
ne artificiale» è quindi un metodo affascinante peri 
giare la validità di un modello. In primo luogo si co 
sce un modello che sia in grado di simulare in modoa 
guato il comportamento normale. Dopo di che sì p 
cano «lesioni», per vedere se nella caduta di p 
del modello si possono ravvisare somiglianze con d 
comportamentali reali, osservati nei pazienti affetti d 
sturbi neurologici. 
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- Le simulazioni coj 
nitivi, come la perc 
| controllo motorio 
questi modelli è ch 
omeno a livello 


dl contributo dei modelli va ben oltre il valutar- 
tispondenza con un processo cognitivo. Dai mo- 

mo scaturire nuove previsioni, le quali possono 
‘ sottoposte a verifica su cervelli veri. Un chiaro 
potere predittivo della simulazione al com- 


oso. Nei modelli a. dalle ricerche condotte da John Desmond e 
ita fra molte unità, (1991) alla University of Massachusetts. Uno 
pendono dall’attivit ti tra i modelli animali dell'apprendimento 
na qualsiasi unità, p namento classico della risposta della mem- 


0 rispetto all’outpu 


ite nei conigli. Uno stimolo incondizionato 


lettiva di tutte Je u Dun soffio d'aria negli occhi — è preceduto dalla 
iti complessi. Inolti a di un suono. In seguito al soffio il coniglio 
perazioni avvengan [facendo così scorrere la membrana nit- 
delle diverse unità d una reazione definita risposta incondizionata per- 
ente. } in deve essere appresa: il battito delle palpebre av- 
riano ampiamen t pontaneamente. Dopo il ripetersi di varie prove in 
ii cercano di attinj si 


o eil soffio sono stati abbinati, il coniglio in- 
a battere le palpebre in risposta al solo suono; 
una risposta condizionata, perché l'animale 
endere che il suono permette di prevedere il 


to a livello di 
rete di unità elab 
Operazioni cognit 
to 0 la capacità di 
Simulazioni si spinj 
molecolare. Per è 
i per studiare la vi # 
otrasmettitore in fi 
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gli sono sensibili alla relazione temporale fra il 
| il soffio: la risposta condizionata è regolata nel 
O in modo da raggiungere il picco subito prima del 

‘pet cui questo apprendimento assume un valore 
o: regolando opportunamente nel tempo la ri- 


i a cui il modello de a, Il coniglio riesce a minimizzare l’effetto del soffio. 
tà, dal tipo di pro possono apprendere ad associare i due stimo- 
roblemi sono diffi quando lo spegnersi del suono e l'insorgere del 
ilazioni, sia sul p 


lp sono separati da un certo intervallo di tempo. Que- 
ipo di compito è indicato col termine apprendimento 
(trace learning) perché il coniglio deve apprende- 
id associare il soffio d'aria a uno stimolo che non è 
| presente ma di cui, all’insorgere del soffio, resta sol- 
Mo una traccia mnestica, 

nond e Moore hanno cercato di chiarire in quale 
ili animali regolano temporalmente le risposte nel- 
endimento di traccia. Due ipotesi apparivano loro le 
usibili: la risposta condizionata era abbinata tem- 
mente all'inizio oppure alla fine del suono. Nel caso 


lisposizione son 
co, data la complii 
> mumero di unità. 


i modelli a rete, int 
i di neuroscienze di 
mostrano come 
gguito all'alterazior 
delli rigidamente $ 
rcuito viene interi 


nto è lento e gradua stata valida la prima ipotesi, l'animale doveva in 
izionare bene ancl ilche modo prolungare l'attivazione prodotta dallo sti- 
oiché ogni ele nal di là della sua durata effettiva, Se invece era vali- 
borazione. La « 


a l'altra ipotesi, il segnale per l'innesco della risposta do- 
jessere la fine del suono. Desmond e Moore hanno si- 
to modelli dell’apprendimento che prevedevano l'u- 
0 oppure l’altro tipo di rappresentazione; inoltre hanno 

fato che un modello che includeva entrambe le rap- 
sentazioni non soltanto simulava bene il comporta- 
ento dell'animale, ma portava anche a trarre una nuova 
risione. Consideriamo una condizione in cui il suono 
ila traccia hanno ciascuno una durata di 200 ms. Dati 


affascinante per si 
imo luogo si costi 
mulare in modo 
opo di che si pro 
aduta di prestazioni 
niglianze con defic 
vazienti affetti da dì 


questi parametri, il coniglio apprende a chiudere gli occhi 
allo scadere di un intervallo di 400 ms. Un apprendimen- 
to regolato sul momento di insorgenza del suono richiede 
che l’animale si rappresenti un periodo di 400 ms; se in- 
vece la risposta è temporalmente regolata sulla fine del 
suono (ovvero sull'intervallo di traccia), l'animale deve 
formarsi una rappresentazione di 200 ms soltanto. 

Queste osservazioni hanno indotto Desmond e Moore 
a esplorare una serie di simulazioni in un test di trasferi- 


4.7 (a) Il paradigma per condizionare il battito delle palpebre. Un tono 
della durata di 200 ms è seguito da un soffio d'aria di 50 ms. In uno stadio 
iniziale della fase di addestramento si fa in modo che l'animale risponda 

a un soffio d'aria battendo le palpebre. In seguito, mediante fipetute prove 
in cui gli stimoli sono abbinati, l'animale apprende una risposta 
condizionata al suono, in modo tale da minimizzare gli effetti avversi del 
soffio d'aria. (b) Nella prova di trasferimento (transfer test), la durata 

del suono viene portata a 400 ms. Modelli diversi, in cui il suono e il soffio 
d’aria sono sincronizzati rispetto all'inizio oppure alla fine del suono 

Stesso, portano a trarre previsioni divergenti. | risultati sperimentali hanno 
dimostrato che nella fase di trasferimento (transfer) effettivamente si 
stabiliscono nei conigli due risposte condizionate, una associata all'inizio, 
l'altra alla fine del suono. 
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mento (transfer task) ancora non condotto. Terminato 
l'addestramento di un «coniglio-modello», la durata del 
suono venne portata a 400 ms mentre quella della traccia 
fu tenuta costante a 200 ms (Figura 4.7). I modelli che 
implicavano una rappresentazione dell'inizio o della fine 
del suono produssero previsioni niente affatto sorpren- 
denti: quando era temporalmente regolata sulla fine del 
suono, la risposta giungeva dopo 200 ms, per cul il com- 
portamento manteneva una regolazione temporale otti- 
male. Quando invece era regolata sull’inizio del suono, la 
risposta precedeva il soffio d’aria di 200 ms, dato che la 
sua latenza non cambiava. D'altra parte, un modello che 
incorporava entrambi ì meccanismi di regolazione tem- 
porale rivelò una nuova, sorprendente previsione: nella 
fase di passaggio (transfer), il modello produsse due rispo- 
ste condizionate: una regolata sull’inizio e un’altra sulla 
fine del suono. Quando i ricercatori ritornarono a lavora- 
re su conigli reali, questa previsione venne confermata! 

Col senno di poi, può sembrare che Desmond e Moore 
non avrebbero avuto bisogno di simulazioni al computer 
per arrivare a questa previsione: il problema sarebbe po- 
tuto emergere da un'attenta analisi delle informazioni di 
cui i conigli si devono formare una rappresentazione. E 
tuttavia questo punto era sfuggito per decenni a chi ave- 
va indagato questo problema. Il lavoro sui modelli co- 
strinse Desmond e Moore a esplicitare i meccanismi per 
rappresentare l'informazione temporale, e la generazione 
dii un modello esplicito ha poi reso possibile la comparsa 
di nuove previsioni. 


Limiti dei modelli al computer 


Come metodo per studiare il funzionamento dei sistemi 
nervosi viventi, la simulazione al computer ha molti li- 
miti. Innanzitutto il modello del sistema nervoso soffre 
quasi sempre di drastiche semplificazioni. Mentre le 
unità che compongono un tipico modello di rete neurale 
hanno una certa somiglianza con i neuroni — per esem- 
pio, regole di attivazione non lineari producono compor- 
tamenti simili ai potenziali a punta - i modelli di sistema 
hanno una portata limitata (di solito consistono solo di 
qualche centinaio di elementi) e non è sempre chiaro se 
gli elementi corrispondono a singole cellule neurali o a 
gruppi di neuroni. In secondo luogo con la modellizza- 
zione insorgono necessità e problemi, soprattutto per 
quanto riguarda l'apprendimento, che non concordano 
con quanto avviene negli organismi biologici. Molti mo- 
delli a rete devono incorporare una sorta di «omuncolo» 
che «sa» le risposte giuste e può essere usato per corregge- 
re il comportamento degli elementi interni. Inoltre que- 
sti modelli sono soggetti a «interferenze catastrofiche», 
ovvero alla perdita delle vecchie informazioni nel mo- 
mento in cui viene presentato nuovo materiale. 

In terzo luogo, ì modelli si riferiscono per la maggior 
parte a problemi relativamente limitati, per esempio di- 


mostrare che è possibile simulare l'effetto di Stroop por 
stulando che il significato e Il colore delle parole abbian 
rappresentazioni distinte, sottoposte al controllo di un 
stema attenzionale comune. Questi modelli costituisi 
no, quindi, utili test computazionali della validità di uf 
particolare ipotesi, mentre tendono a essere meno uti 
per la generazione di nuove ipotesi. Inoltre, come alcui 
critici hanno sostenuto, a differenza del lavoro sperimei 
tale che è per sua natura collettivo, la ricerca tramite 
mulazioni al computer tende a essere un lavoro che si el 
fettua in isolamento. I modi per modellizzare un partia 
lare fenomeno possono essere molti, ma molte meri 
energie sono state dedicate allo sviluppo di test capaci 
saggiare la validità delle diverse teorle. 

Questi limiti non sono affatto insormontabili ed è di 
tutto prevedibile che il contributo apportato dalle sim 
lazioni al campo delle neuroscienze cognitive continuet 
a crescere. In effetti la tendenza in questo campo è ver 
la generazione di modelli sempre più aderenti alle sa 
perte delle neuroscienze, e alla sostituzione di generich 
unità di elaborazione con elementi che configurano 
biofisica del cervello. Per converso, le simulazioni sof 
un metodo molto utile per sviluppare teorie, che posson 
poi alutare i ricercatori a progettare nuovi esperimenti 1 
interpretarne i risultati. 


Tecniche per la sperimentazione 
sugli animali di laboratorio 


L'utilizzo di animali nelle procedure sperimentali ha 
to un ruolo cruciale nello sviluppo delle scienze medid 
e biologiche. Sebbene l'esame accurato di soggetti afî 
da disturbi neurologici consenta di ricavare indizi impo 
tanti (come vedremo molte volte in questo libro), in 
stanza si tratta di studi di correlazione. È possibile oss 
vare quali alterazioni del comportamento derivano da 
certo danno neurologico, ma può risultare difficile id 
tificare l'esatta causa del disturbo. Innanzitutto i dan 
dovuti a ictus o a tumori tendono a essere abb 
estesi, con interessamento di molte strutture neural 
Inoltre i danni in una parte del cervello possono comp 
mettere la funzionalità di regioni cerebrali risparmi 
dalla lesione. Ancora, sono sempre più numerose le 
ve che il cervello è dotato di notevole plasticità. Il fun: 
namento neurale si rimodella costantemente in funzio! 
delle nostre esperienze; in seguito a danni neurolo 
gravi, l'entità di questa riorganizzazione può essere 
vole. 

L'uso degli animali nella ricerca scientifica cons 
adottare un approccio più sperimentale. Poiché la 
ne neurale dipende da processi elettrochimici, i 
siologi hanno sviluppato tecniche che permettono 
manipolare e misurare l'attività neurale. Alcune di quest 
tecniche misurano e registrano l’attività cellulare 
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l'effetto di Stroop che attive; altre manipolano l’attività 
re delle parole ab 0 artificialmente delle lesioni, tramite la 
te al controllo di è 0 la temporanea inattivazione di specifiche 
ti modelli costituls irali. Lo studio delle lesioni negli animali ri- 
li della validità di ii limiti cui è soggetto lo studio delle di- 
0 a essere meno ù 1 che umane. Tuttavia le tecniche mo- 
i. Inoltre, come ala al ricercatore di essere altamente selet- 
a del lavoro sperim queste lesioni, e rendono possibile mo- 
), la ricerca tramiiti Im precisione gli effetti del danno che consegue 


fe un lavoro che chirurgico. 
odellizzare un p 


dit, ma molte 


bppo di est pad ione dell'attività di singole cellule 


Sormontabili ed è ‘progresso tecnologico nel campo della neu- 
apportato dalle sin Jia — e forse di tutte le neuroscienze — è consisti- 


tag 


‘cognitive continui 7 o di metodi per registrare l’attività di sin- 
questo campo è ver oni in animali da laboratorio. Grazie a questo 
più aderenti alle sé CONOSci dell'attività neurale ha potuto fare 


ituzione di generich ‘quantico. A quel punto lo studioso di neuro- 
i che configurano ‘doveva più accontentarsi di descrivere l'atti- 
le simulazioni so iistema nervoso in termini di regioni funzionali. 
e teorie, che posso trazione dell'attività di singole cellule (single- 
nuovi esperimenti x) ha permesso ai ricercatori di descrivere le 
istiche della risposta dei singoli elementi neurali. 
0 prevede l'inserimento di un sottile elettrodo 
vello di un animale. Se l'elettrodo è situato nelle 
tazione della membrana di un neurone, diventa possi- 
rio urare le variazioni dell'attività elettrica della cel- 
[ il Capitolo 2). Il modo più sicuro per garan- 
l'elettrodo registri l’attività di una singola cellula 
sperimentali ha ‘è effettuare la registrazione a livello intracellula- 
elle scienze medichi ma la procedura è difficoltosa e spesso perforare la 
to di soggetti affetti brana danneggia la cellula. Perciò la registrazione 
cavare indizi impor ne di solito eseguita a livello extracellulare, ovvero 
questo libro), in în l'elettrodo localizzato all'esterno del neurone. Il pro- 
ie. È possibile osset ema è che in questo modo non si può avere la certezza 
ento derivano da he le variazioni di potenziale intorno alla punta dell’e- 
ultare difficile idei do riflettano l’attività di un singolo neurone; è più 
inanzitutto i danni ile, infatti, che la punta registri l'attività di un pic- 
a essere abbast: pio gruppo di cellule. Speciali algoritmi vengono quindi 
è strutture neurali, cati per isolare e differenziare, all’interno di questa 
lo possono compro attività complessiva, i contributi dei singoli neuroni. 
erebrali risparmiate. neuroni sono attivi costantemente, anche in assenza 


ù numerose le pi f nolazione 0 di movimento. Questo livello basale di 
plasticità. Il funzio» tività varia ampiamente da una regione cerebrale all’al- 
mente in funzion Per esempio, nelle cellule di una certa area dei gangli 
danni neurologici ella base i tassi spontanei di scarica sono superiori a 100 


Re può essere note 
n 


Spike/s, mentre nei neuroni di un’altra area degli stessi 
l'attività basale è di circa 1 spike/s. Queste fre- 


intifica consente di di scarica spontanea sono fluttuanti. Scopo pri- 
e. Poiché la funzio» mario degli esperimenti con registrazione dell'attività di 
chimici, i neurofi Singole cellule è determinare quali manipolazioni speri- 
he permettono di mentali producono un cambiamento costante nel tasso 


e. Alcune di queste 


di risposta di una cellula isolata. La frequenza degli im- 
ità cellulare sia in 


pulsi prodotti dalla cellula aumenta quando l'animale 


muove un arto? Ciò si verifica specificamente con i mo- 
vimenti in una certa direzione? In quali casi uno stimolo 
particolare (per esempio, cibo) pone termine al movi- 
mento? E, dato altrettanto interessante, quali fattori fan- 
no diminuire il tasso di risposta della cellula? Il neurofi- 
siologo è interessato a individuare ciò che causa un cam- 
biamento dell'attività sinaptica di un neurone. 

La registrazione di singole cellule è sostanzialmente 
un metodo di correlazione. Lo sperimentatore cerca di 


Campo recettivo e 


Punto di —"7 SQM200) 
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seni MESH 


4,8 Per caratterizzare le risposte delle cellule nella corteccia visiva 

si usano metodi elettrofisiologici. (a) Mentre sì registra l'attività 

di una singola cellula, la scimmia deve continuare a fissare un punto sullo 
schermo; nel frattempo, varì stimoli vengono presentati in posizioni diverse 
del suo campo visivo. (b) Le linee verticali a destra di ogni stimolo 
corrispondono a singoli potenziali d'azione. La cellula scarica 
vigorosamente quando lo stimolo compare nel quadrante superiore destro; 
risulta così identificato il campo recettivo della cellula. 


Molti studenti delle più importanti università americane hanno pre- 
so parte alle manifestazioni che si tengono annualmente in occasio- 
ne dell'Animal Liberation Week (Settimana per la liberazione degli 
animali), organizzata da associazioni che si oppongono all'utilizzo 
degli animali nella ricerca scientifica. Gli opuscoli distribuiti da que- 
sti gruppi contengono parole di fuoco e immagini che denunciano il 
modo in cuî ricercatori insensibili si servono degli animali da labora- 
torio: ratti, gatti e soprattutto scimmie. Molte proteste si svolgono 
pacificamente e nel rispetto della legge, ma sono stati numerosi an- 
che gli episodi di violenza contro cose e persone: sono state rotte 
delle finestre e varie apparecchiature sono andate distrutte, animali 
sono stati portati via e alcuni professori sono stati disturbati persino 
a casa. | dimostranti sostengono che ormai le università dipendono 
da fondi pubblici e privati che finanziano «ricerche futili e non ne- 
cessarie», perciò si dicono costretti a ricorrere anche alle misure più 
drastiche pur di risvegliare le coscienze. 

Tutto ciò ha offeso gli scienziati e li ha stimolati a cercare di far 
comprendere al grande pubblico l'importanza di questo tipo di ricer- 
che. Quasi tutto ciò che sappiamo della struttura e della fisiologia 
del sistema nervoso è scaturito da studi invasivi condotti su animali. 
Per quanto riguarda gli esseri umani, l'esame autoptico post mor- 
tem può fornire solo conoscenze grossolane sull'anatomia del siste- 
ma nervoso. L'impiego di speciali tecniche di colorazione per la rive- 
lazione della struttura fine non è possibile, a meno di non iniettare 
le sostanze coloranti in animali vivi e lasciarle diffondere in tessuti 
metabolicamente attivi, Tutto ciò che oggi sappiamo sul funziona 
mento delle singole cellule nervose è stato reso possibile soltanto 
dall'utilizzo di animali da laboratorio. 

La ricerca di base non avviene nel vuoto, non è un semplice ele- 
mento di una ricerca del sapere fine a se stessa. Gli scienziati e | re- 


determinare le caratteristiche della risposta di singoli 
neuroni, correlando la loro attività con un certo compor- 
tamento o pattern di stimolazione. Questa tecnica è stata 
applicata a quasi tutte le regioni cerebrali, in una gamma 
molto vasta di specie diverse da quella umana. Nel caso 
dei neuroni sensoriali, lo sperimentatore può manipolare 
lo stimolo presentato all'animale; nel caso dei motoneu- 
roni, le registrazioni possono essere effettuate mentre l’a- 
nimale esegue un certo compito 0 si muove all'interno 
della gabbia. Registrazioni dell'attività di singole cellule 
sono state effettuate anche nei centri cerebrali superiori, 
per esaminare le variazioni dell'attività cellulare correlate 
con l'emozione e l'apprendimento. 

In un tipico esperimento di neurofisiologia si effettua- 
no le registrazioni di una serie di cellule localizzate in 
una particolare area-bersaglio che sì desidera esaminare. 
Si ottiene così una mappa funzionale, in grado di descri- 
vere somiglianze e differenze fra i neuroni di una specifi- 
ca area corticale. Uno dei campi in cui questo metodo ha 
trovato più intensa applicazione è lo studio del sistema 


sponsabili delle politiche di sanità pubblica sanno da lungo tempo 
i progressi nel campo della medicina dipendono dalla possibilità dii 
fettuare sia la ricerca di base sia quella clinica, Lo studio dei 
del cervello su soggetti umani può rivelare che la schizofrenia è 
diata a livelli troppo alti di dopamina, ma la ricerca su animali è 
ziale per capire dove il trasmettitore viene prodotto e quali p 
metabolici ne regolano la produzione e l'assorbimento. Solo di 
scoperta di nuovi trattamenti clinici è scaturita da studi che presc 
vano da modelli animali. Nella maggior parte dei casi i nuovi t 
menti diventano disponibili solo dopo anni di accurati studi sull 
le, passando attraverso una lunga ricerca di base, prima, poi allo 
luppo di strumenti clinici grazie alla sperimentazione su animali. 

La comunità scientifica è stata un facile bersaglio per i gruppi 
si battono a favore del diritti degli animali. Fra | vari motivi vi è si 
anche il verificarsi di alcuni casi che hanno avuto grande riso 
seguito alla divulgazione, tramite video o fotografie, di immag 
mostravano animali da laboratorio sottoposti a procedure esti 
Due dei casi che hanno avuto maggiore risonanza riguardavano 
mie. in uno gli animali ricevevano forti colpi alla testa nell'amb 
una sperimentazione sugli effetti dei traumi cranici negli incidenti 
tomobilistici. Nell'altro-gli animali stavano piuttosto male dopo 
subito l'ablazione chirurgica delle fibre sensoriali durante lo 
fetale. Questa seconda sperimentazione ha portato all'unico caso) 
verificatosi negli USA di arresto di uno scienziato con l'accusa dî ° 
deltà verso gli animali. 

Sebbene sia certamente vero che gli abusi esistono, è anche 
che la ricerca su animali è regolata da norme severe, imposte siai 
centrì di ricerca sia da enti governativi. Tutti i progetti di sp 
zione su animali devono essere approvati da apposite comi 
valutazione, composte non soltanto da scienziati ma anche da 


visivo dei primati. In un tipico esperimento il ricercato 
posiziona l'elettrodo în un'area corticale contenente dl 
lule che si ritiene rispondano agli stimoli visivi. Ident 
cata una cellula, il ricercatore cerca di caratterizzamei 
proprietà di risposta. 

Una singola cellula non è sensibile a tutti gli 
visivi. I parametri dello stimolo che possono essere 0 
lati con la variazione nella frequenza di scarica della 
lula sono molti, per esempio la sua forma, il suo colo 
il fatto di essere o meno in movimento (si veda il Cap 
lo 5). Un fattore importante è la posizione dello stima 
Come si vede nella Figura 4.8, tutte le cellule sensib 
stimoli visivi rispondono soltanto agli stimoli che 
paiono in una limitata regione dello spazio, indicata 
termine campo recettivo di quella cellula, Per esemp 
alcuni neuroni risponderanno quando lo stimolo è sl 
to nella porzione in basso a sinistra del campo 
mentre per altri lo stimolo deve trovarsi nella regionel 
alto a sinistra. La grandezza dei campi recettivi delle 
lule visive può variare; la regola generale è che ia 


di organismi della società civile. Per poter essere approvato, 
b di sperimentazione su animali deve soddisfare tre requisiti 
tali (Rowan e Rollin, 1983). In primo luogo gli obiettivi della 
‘essere chiaramente specificati, inoltre occorre dimostra- 
ti studi saranno utili e contribuiranno al progresso delle co- 
Sul sistema nervoso. In secondo luogo gli esperimenti devo- 
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Sul piano morale dell'uso di animali nella ricerca scientifica 
Una questione controversa. | sostenitori dei due opposti punti 
Marino riconosciuto l'importanza del coinvolgimento del pubblico, 
Ostra anche Il fatto che questo è l'argomento su cui i membri 
gfésso americano ricevono in assoluto più lettere. 
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nelle aree di associazione. Quindi uno stimolo 
ca la risposta di una cellula nella corteccia visiva 
a soltanto quando viene a trovarsi in una regione 
to limitata del mondo visibile. Se lo stimolo si sposta 
di fuori di questa regione dello spazio, la cellula ritor- 
al livello di attività spontanea. Invece lo spostamen- 
d di uno stimolo fino a coprire una lunga distanza può 
e un aumento nel tasso di scarica di cellule sensi- 
bilt'agli stimoli visivi presenti nel lobo temporale. 

Cellule adiacenti hanno campi recettivi almeno par- 
dialmente sovrapposti. Se si considera una banda tra- 
Syersale di corteccia formata da cellule sensibili agli sti- 
Moli visivi, si trova che esiste una relazione ordinata fra 
le proprietà dei loro campi recettivi e il mondo esterno. 
la rappresentazione dello spazio esterno si riflette nel- 
l'organizzazione continua della superficie corticale: cel- 
lule adiacenti hanno campi recettivi che corrispondono 
@gegioni adiacenti dello spazio esterno (Figura 4.9). Le 
cellule danno perciò origine a una rappresentazione to- 
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no essere eseguiti in modo da causare agli animali i) minor dolore e 
le minori sofferenze possibili, tramite la somministrazione di aneste- 
tici e analgesici. Tutti gli animali che dimostrano in modo evidente 
di soffrire devono essere soppressi per eutanasia. In terzo luogo si 
deve sempre prendere in considerazione la possibilità che metodi al- 
temnativi consentano di raggiungere un livello di conoscenze compa 
rabile. 

| fatti dicono che questi codici di comportamento sono applicati 
in modo rigoroso. in quasi tutti gli studi che implicano procedure 
chirurgiche, gli animali vengono anestetizzati. Le rare eccezioni 
sono date dai casi in cui l'interesse del ricercatore s'incentra sulla 
reazione del cervello al dolore, un problema importante per chiun 
que venga sottoposto a un intervento chirurgico. L'argomento se 
condo cui la simulazione al computer potrebbe realisticamente so- 
stituire la ricerca su animali è del tutto specioso. | modelli attuali 
sono in grado di simulare soltanto le funzioni neurali più semplici, e 
perfino in questi casi l'utilità di tali modelli è data solo dal loro gra- 
do di convergenza con i risultati ottenuti su organismi vivi 

Detto questo, è importante che si sviluppi un dibattito pubblico 
intorno al quesito di fondo se sia eticamente accettabile che gli es 
seri umani sfruttino a proprio vantaggio un'altra specie. Si dice che 
un ricercatore abbia affermato nel 1898: «Gli animali non hanno 
più diritti degli oggetti inanimati e dal punto di vista etico scortica 
te il braccio di una scimmia, 0 aprire una ferita nella zampa di un 
cane, non è più riprovevole che scucire una manica 0 strappare un 
paio di pantaloni». Nella società di oggi ben pochi si sentirebbero 
di sottoscrivere un'affermazione del genere. Per potersi formare 
un'opinione fondata su argomentazioni solide, in merito a questi 
problemi di natura etica, occorre valutare a fondo costi e benefici 
della ricerca sugli animali 


pografica, ovvero una mappa ordinata tra una dimen- 
sione esterna, come la posizione nello spazio, e la rap- 
presentazione neurale di quella dimensione. Nella visio» 
ne le rappresentazioni topografiche sono spesso definite 
retinotopiche. La retina si compone di uno strato con- 
tinuo di fotorecettori, neuroni capaci di rispondere alla 
luce visibile che attraversa il cristallino dell'occhio. Le 
cellule visive delle aree subcorticali e corticali conserva- 
no l'organizzazione retinotopica dell’informazione. Per- 
ciò, quando la luce cade su un punto della retina, sa- 
ranno attivate quelle cellule i cui campi recettivi copro- 
no l'area illuminata; se la luce sì sposta e cade su una di- 
versa regione della retina, l’attività neurale in queste cel- 
lule viene a cessare, mentre inizia nelle cellule i cui cam- 
pi recettivi comprendono la nuova regione colpita dallo 
stimolo. Le aree visive arrivano così a fornire una rap- 
presentazione della posizione spaziale dello stimolo. L 
tività delle cellule all’interno di una mappa retinotopica 
è correlata con (cioè permette di prevedere) la posizione 
dello stimolo nello spazio. 
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4.9 Mappe topografiche 

delle cortecce visiva e uditiva. 

Nella corteccia visiva | campi recettivi 
delle cellule definiscono una mappa 
retinotopica. (a) Mentre la scimmia 
osservava lo stimolo, le è stata 
iniettata una sostanza radioattiva. 
(b) Le cellule metabolicamente attive 
nella corteccia visiva assorbono 

la sostanza, rivelando come 

la topografia della retina sia 
conservata nella corteccia striata 

(a destra). (c) Nella corteccia uditiva 
la sensibilità delle cellule verso @ 
particolari frequenze dà luogo a una 

mappa tonotopica. L'organizzazione 

per mappe topografiche si rileva 

‘anche nelle cortecce motoria 

e somatosensoriale. (a, b) Da Tootell 

et al. (1982). (c) Adattata da Bear 

etal. (1996). 


Esistono altri tipi di mappe topografiche. Nel Capitolo 
3 abbiamo ricordato le mappe delle aree motorie e soma- 
tosensoriali lungo la scissura centrale, che forniscono 
rappresentazioni topografiche della superficie del corpo. 
Analogamente le aree uditive corticali e subcorticali sono 
organizzate in mappe tonotopiche, in cui la dimensione 
fisica che si riflette nell’organizzazione neurale è la fre- 
quenza dello stimolo sonoro. In una mappa tonotopica, 
alcune cellule raggiungono il massimo dell'attivazione 
con suoni che hanno una frequenza di 1000 Hz, altre 
con suoni di 5000 Hz. Inoltre cellule vicine tendono a es- 
sere sensibili a frequenze simili. Perciò le frequenze sono- 
re sono riflesse dall’organizzazione delle cellule che si at- 
tivano alla presentazione di un suono. Le mappe tonoto- 
piche sono chiamate talvolta cocleotopiche perché la co- 
clea, l'apparato sensoriale dell'orecchio, contiene cellule 
ciliate specializzate nella ricezione di specifiche bande 
dello spettro acustico. 

Il metodo della registrazione dell'attività di singole 
cellule è soggetto a limitazioni. Come in tutti i metodi di 
correlazione, è difficile distinguere tra causa ed effetto. 
Supponiamo di trovare due aree, X e Y, di cellule sensibi- 
li agli stimoli visivi. Dovremmo esaminare tre possibilità: 


Corteccia uditiva primaria 


Corteccia uditiva secondaria 


le cellule dell'area X potrebbero elaborare inform 
fornite dalle cellule dell'area Y; le cellule dell'area Y| 
trebbero essere attivate dalle cellule dell’area X; opp 
aree X e Y potrebbero riflettere l'elaborazione in 
dente dell'input da parte di altri recettori visivi. 
Abbinando i metodi fisiologici e neuroanatom 
cuni problemi possono essere superati. Se dalle ri 
di anatomia emerge che la corteccia visiva prim 
principale destinatario dell'output dal nucleo genla 
laterale del talamo, è probabile che l'elaborazione 
corteccia visiva primaria abbia un limite nell’inp 
veniente da questo nucleo. Ma molte regioni ce 
sono collegate da connessioni reciproche. L'area X 
nervata dall'area Y e a sua volta invia proiezioni 
no all'area Y. Ciò rende difficile determinare q 
sla a valle dell’altra, soprattutto quando si tratta dh 
ni corticali che non fanno parte delle aree sensori 
marie. 
Quando la registrazione di cellule singole fu înt 
ta per la prima volta, gli studiosi di neuroscienze 
presi dall'ottimismo, certi che avrebbero finalmen 
to i misteri del funzionamento cerebrale. Tutto dò 
serviva era un inventario completo dei contributi 
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Ma ben presto fu chiaro che il comporta- 
ettivo dei neuroni poteva essere qualcosa di 
a somma delle singole componenti, e che la fun- 
poteva essere meglio compresa indivi- 
! nei pattern di attività dei gruppi 
anziché identificando le proprietà della rispo- 
ingola cellula. Questa scoperta ispirò ai neu- 
ea di sviluppare nuove tecniche, che per- 
tegistrare l'attività di più neuroni simulta- 
ite. Alla University of Arizona Bruce McNaughton 
dillmodo in cui l’ippocampo del ratto crea la rap- 
zione dell'informazione spaziale, ricorrendo alla 
Simultanea dell'attività di 150 cellule (Wil- 
ighton, 1994)! Altri ricercatori si servono del- 
trazioni multiple (cioè da più cellule, multiple-cell 
‘per stabilire se le correlazioni temporali fra i 
forniscano un'informazione significativa. Dalla 
ione simultanea da più cellule potrebbe venire la 
rivoluzione nel campo della neurofisiologia. 


0 zio 


\è un insieme complesso, composto di molte 
nè, che comprendono nuclei subcorticali e aree 
ll distinte. Appare evidente che l'esecuzione di un 
sì compito richiede il buon funzionamento delle 
ponenti cerebrali. Un metodo applicato da 


aria mo tempo nel campo della neurofisiologia con- 

D studiare le alterazioni del comportamento, de- 

‘vg ‘eliminazione selettiva di una o più compo- 

brali. Questo approccio è improntato a una lo- 

di causalità diretta: se una data struttura neurale 

laborare informaz ce all'esecuzione di un compito, allora elimi- 

cellule dell’area } la funzionalità della struttura dovrebbe risultare 
‘dell'area X; opp messa la capacità di eseguire quel compito. 

elaborazione indi; è ovvio, non si possono infliggere volontaria» 

ettori visivi. * delle lesioni cerebrali a esseri umani, allo scopo 

e neuroanatomici d gli effetti sul sistema nervoso. La neuropsico- 

ati. Se dalle ric na è fondata sullo studio di pazienti con lesioni 
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ocate da cause naturali. Ma i ricercatori che lavorano 
nali da laboratorio non sono mai stati soggetti a 
perciò hanno alle spalle una lunga 
di studi sulla funzione cerebrale condotti met- 
da confronto gli effetti di lesioni diverse. Agli inizi 
{ secolo il fisiologo inglese Charles Sherrington si 
del metodo della lesione per indagare l'importanza 
nel movimento delle zampe del cane (si 
Capitolo 11). Sherrington osservò che, dopo il ta- 
Ile fibre nervose che portano al midollo spinale le 
1 ioni sensoriali, gli animali non erano più in gra- 
e singole fu introd i camm i 
neuroscienze fui i genere la lesione di una struttura neurale elimina il 
bero finalmente ris di quella struttura. Ma la lesione potrebbe an- 
ebrale. Tutto ciò. gere l'animale a modificare il normale com- 
) dei contributi d mento e ad alterare il funzionamento delle strutture 


rimaste intatte. Non si può avere la certezza che una le- 
sione elimini il contributo di un'unica struttura; infatti 
potrebbe risultare alterata anche la funzione di altre re- 
gioni neurali connesse con l'area della lesione, o perché 
vengono private del normale input neurale o perché i 
loro assoni non riescono a stabilire le normali connessio- 
ni sinaptiche, La lesione potrebbe anche indurre l'anima- 
le a sviluppare una strategia compensativa per minimiz- 
zarne le conseguenze. Per esempio, quando in una scim- 
mia si elimina il feedback sensoriale a un braccio, l'ani- 
male smette di usare quell’arto. Ma se in seguito viene 
eliminato il feedback sensoriale anche all’altro braccio, 
l'animale comincia a usarli entrambi (Taub e Berman, 
1968). Evidentemente le scimmie preferiscono usare il 
braccio in cui la sensazione è rimasta normale, ma le 
conseguenze del secondo intervento chirurgico dimostra- 
no che la capacità di utilizzare anche l’altro non era an- 
data perduta. 

Perciò, quando si usa questa metodologia, bisogna 
sempre ricordare che gli effetti di una lesione possono 
non limitarsi a eliminare la funzione della struttura col- 
pita. Ciò nonostante il metodo della lesione è stato di 
cruciale importanza per lo sviluppo della neurofisiolo- 
gia. Nel tempo le tecniche per produrre la lesione si sono 
affinate, nel senso di consentire una sempre maggiore 
precisione. Inizialmente quasi tutte le lesioni venivano 
prodotte aspirando porzioni di tessuto neurale tramite 
uno speciale dispositivo ad hoc. Altri metodi prevedeva- 
no l'utilizzo di scariche elettriche abbastanza forti da 
causare la distruzione dei tessuti. Il problema più grave è 
che queste procedure difficilmente riescono a essere se- 
lettive. Qualunque tessuto presente entro il raggio d’a- 
zione della corrente generata dalla punta dell'elettrodo 
viene distrutto. Per esempio, un ricercatore potrebbe vo- 
ler studiare gli effetti di una lesione in una certa area 
corticale, ma se gli effetti della scarica si estendono alla 
sostanza bianca sottostante, anche queste fibre andran- 
no distrutte. Ciò potrebbe a sua volta eliminare la fun- 
zione di una struttura distante, tramite la parziale distru- 
zione delle sue afferenze. 

Tecniche più recenti consentono un maggiore con- 
trollo sull'estensione della lesione. Soprattutto importan- 
ti, da questo punto di vista, sono i metodi neurochimici. 
A volte una sostanza farmacologica può distruggere selet- 
tivamente le cellule che utilizzano un certo neurotra- 
smettitore. Per esempio, l'iniezione sistemica di 1-metil- 
4-fenil-1,2,3,6-tetraidropiridina (MPTP) distrugge le cellu- 
le dopaminergiche della sostanza nera, producendo nel- 
l'animale trattato una condizione simile al morbo di 
Parkinson (si veda il Capitolo 11). Altre lesioni neurochi- 
miche richiedono l'applicazione del farmaco alla regione 
bersaglio. L'acido kainico è usato in molti studi per via 
del fatto che i suoi effetti tossici sono limitati al soma 
cellulare. L'iniezione di questo acido in una certa area di- 
strugge i corpi cellulari dei neuroni vicini, ma risparmia 
qualsiasi fibra assonica che attraversa quell'area. Altri ri- 
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cercatori scelgono di produrre lesioni reversibili, usando 
sostanze chimiche che causano una transitoria perturba- 
zione della conducibilità del nervo. Finché il composto è 
attivo, i neuroni a esso esposti non funzionano; quando 
il composto cessa di agire, la funzionalità neurale si ripri- 
stina gradualmente. Il vantaggio di questo metodo è che 
ogni animale può fungere da controllo di se stesso: è in- 
fatti possibile mettere a confronto le sue prestazioni nelle 
fasi di «lesione» e di «non-lesione», Un'altra forma di le- 
sione reversibile comporta il raffreddamento del tessuto 
neurale, tramite l'iniezione di un composto chimico che 
induce un abbassamento della temperatura. Quando il 
tessuto è freddo l’attività metabolica sì interrompe, dan- 
do così origine a una lesione temporanea. Dopo l’elimi- 
nazione della sostanza refrigerante, le attività metaboli- 
che riprendono e il tessuto torna a essere funzionale. 

Anche certi farmaci possono produrre lesioni funzio- 
nali transitorie. Per esempio la scopolamina, una sostan- 
za antagonista dell’acetilcolina, provoca una temporanea 
amnesia, tanto che il soggetto trattato non riesce poi a ri- 
cordare quasi nulla di ciò che ha fatto per tutto il tempo 
in cui la sostanza è rimasta attiva. Poiché le basse dosi 
necessarie per produrre l'amnesia non hanno conseguen- 
ze negative, la scopolamina costituisce un valido stru- 
mento per studiare i problemi della memoria che afflig- 
gono i pazienti con lesioni all'ippocampo (Nissen et al., 
1987). Tuttavia la somministrazione sistemica di questa 
sostanza provoca estese alterazioni della funzione cere- 
brale; ciò ne limita l'utilità come modello delle disfunzio- 
ni ippocampali. 


Manipolazioni genetiche 

L'inizio del nuovo millennio ha visto concludersi una 
grande impresa scientifica: il sequenziamento del genoma 
umano. Gli scienziati ora conoscono la sequenza comple- 
ta del materiale genetico che forma i nostri cromosomi. 
Attualmente questa conoscenza ha un’utilità limitata; ab- 
biamo appena incominciato a capire come i geni codifica- 
no tutti gli aspetti strutturali e funzionali dell'essere uma- 
no. In sostanza ciò che abbiamo è una mappa che rac- 
chiude i segreti di molti tesori. Quali sono le cause dell'in- 
vecchiamento? Perché alcune persone sono più suscettibi- 
li di altre a certe forme di cancro? Che cos'è che determi- 
na quali tessuti embrionali daranno origine alle cellule 
dell'epidermide e quali, invece, alle cellule nervose? Deci- 
frare questa mappa è un'impresa difficile, che probabil- 
mente richiederà ancora molti anni di intense ricerche. 

1 disordini genetici si manifestano in tutti gli aspetti 
della vita, funzione cerebrale compresa, Certe malattie, 
per esempio la corea di Huntington, sono chiaramente 
ereditarie (si vedano il Capitolo 3 e più avanti in questo 
capitolo il paragrafo «Malattie degenerative e malattie in- 
fettive»). Oggi gli studiosi sono in grado, analizzandone 
il codice genetico, di prevedere se una persona svilupperà 


o meno questo disturbo gravemente debilitante. TaleG 
pacità di previsione è stata resa possibile dall'analisi 
codice genetico di soggetti che avevano sviluppato la n 
lattia, e dal confronto tra i loro geni e quelli di 
membri della stessa famiglia in cui la malattia non sì 
manifestata. Nel caso specifico della corea di Hunti 
ton, le differenze tra questi due gruppi di soggetti si rid 
cevano a un'unica anomalia cromosomica. Questa sa 
perta oggi consente di trarre una diagnosi precoce, mai 
spera che nel prossimo futuro porti allo sviluppo di 
vi trattamenti in grado di impedire la manifestazio 
conclamata della malattia. La speranza degli scienzi 
di sviluppare tecniche per intervenire sui geni ab 
modificandoli direttamente o trovando il modo di imp 
dirne l'espressione. 

Attraverso lo studio della genetica gli scienziati 
cercato di capire anche altrì aspetti del funzionamen 
normale e anomalo del cervello. I genetisti del compon 
mento sanno da parecchio tempo che molti aspetti d 
funzione cognitiva sono ereditari. Per esempio, ina 
ciando ratti selezionati in base alle loro prestazioni in 
compito di orientamento spaziale, si possono otten 
ceppi di ratti «svegli» oppure «ottusi» nel percorrere 
labirinto. I ratti che imparano rapidamente a orient 
in un labirinto hanno più probabilità di generare u 
prole dotata della loro stessa abilità, anche quando | p 
coli vengono allevati da ratti «ottusi» rispetto all’a; 
dere lo stesso compito. Queste correlazioni si 0 
anche in una vasta gamma di comportamenti umani, fi 
cui l'orientamento spaziale, la velocità di lettura e pei 
no le preferenze sui programmi televisivi (Plomin et 
1990)! Sarebbe però sbagliato presumere, sulla base 
questi dati, che la nostra intelligenza o il nostro compo 
tamento siano geneticamente determinati. | ratti 
gli», infatti, hanno performance molto scadenti quand 
crescono in un ambiente impoverito, cioè deprivato 
stimoli. La verità di certo sta in interazioni complesse 
ambiente e patrimonio genetico. 

Per chiarire il peso della componente genetica, gli 
diosi di neuroscienze stanno attualmente lavorando 
molte specie diverse nel tentativo di identificare i mecca 
nismi genetici sottostanti sia alla struttura che alla 
zione cerebrale. Straordinari progressi sono stati comp 
negli studi sulla drosofila e sul topo, due specie le cui, 
ratteristiche riproduttive permettono la nascita di mo 
generazioni in un periodo di tempo relativamente b 
La sequenza del genoma di queste specie è già stata m 
pata, al pari del genoma umano. Fatto di estrema imp 
tanza, oggi è possibile esplorare il ruolo funzionale 
molti geni. Una metodologia di valore cruciale prevede 
generazione di sottospecie animali geneticamente mo 
ficate, cioè di speciali varianti dette «Knock-out», Q 
termine deriva dal fatto che geni specifici vengono s0 
posti a manipolazioni che li eliminano diretta 
che ne sopprimono l’espressione. Gli scienziati p 
allora studiare la nuova specie per indagare le co 
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alterazioni. Per esempio, i cosiddetti topi 
er mice) sono un ceppo di topi «knock- 
Si sviluppano le cellule di Purkinje (il 
di cellula del cervelletto), Come suggeri- 
0 attribuito, questi topi hanno notevoli 
I coordinare i movimenti. 
0 di precisione ancora maggiore, le tecni- 
genico sono state usate per generare 
iti di particolari tipi di recettori postsinapti- 
Tegioni cerebrali, lasciando intatti gli altri 
lu Tonegawa e la sua équipe al Massachu- 
‘of Technology (MIT) hanno sviluppato un 
in cui sono state alterate le cellule di una 
campo, che tipicamente contiene un re- 
U'N:metil-D-aspartato o NMDA (Wilson e To- 
197) (Si veda Il Capitolo 8). Questi ceppi knock- 
nti nell'ippocampo del recettore per l'NMDA 
Ificoltà di apprendimento in una vasta gam- 
piti di memoria. Ciò crea un nuovo approccio 
n questo comportamento comples- 
tivo substrato molecolare (Figura 4.10). In 
Si tratta anche in questo caso di un meto- 
lesione, però a livello microscopico. 


4.1 0 Sezioni trasversali attraverso l'ippocampo di topi; nei topi 
geneticamente modificati è evidente l'assenza di un particolare recettore. 
(a) Le cellule contenenti il gene per il recettore diventano scure in seguito 
a colorazione. (b) Nella preparazione ottenuta da un topo «knock-out», 
si nota l'assenza del gene nella regione CAI. (c) Nei topi «knock-out» 

Îl condizionamento della paura non avviene. Dopo aver ricevuto uno shock 
| topi si immobilizzano. Posti nello stesso contesto a distanza di 24 ore, 

i topi normali mostrano un forte apprendimento attraverso un notevole 
aumento percentuale delle risposte di immobilizzazione. Tale aumento 
appare invece ridotto nei topi «knock-out», (a, b) Da Rampon et al. 
(2000). (c) Adattata da Rampon et al. (2000). 


Neurologia 


La patologia umana è stata per molto tempo una delle 
principali fonti di scoperte sulle relazioni tra cervello e 
comportamento. Gli studi sui disturbi neurologici hanno 
certamente dato un contributo importante alla cono- 
scenza della cognizione molto prima dell'avvento delle 
neuroscienze cognitive. La scoperta della natura contro- 
laterale delle connessioni dei sistemi sensoriali e motori 
risale ai medici dell'antichità, che prestarono le loro cure 
a guerrieri con ferite aperte alla testa. Gli studi autoptici 
post mortem dei primi neurologi, come Broca e Wernicke, 
sono stati fondamentali per ricollegare l'emisfero sinistro 
alle funzioni del linguaggio (si veda il Capitolo 1). Molti 
altri disturbi della cognizione sono stati descritti nei pri- 
mi decenni del XX secolo, quando la neurologia divenne 
una branca distinta della medicina. 

Nondimeno, oggi sì assiste a una vera e propria im- 
pennata della tendenza ad analizzare i pazienti neurolo- 
gici, nell'intento di chiarire gli aspetti normali e aberran- 
ti delle funzioni cognitive. Come è avvenuto anche in al- 
tri campi che afferiscono alle neuroscienze cognitive, 
questa ondata di entusiasmo è stata provocata anche dai 
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progressi tecnici nella diagnosi dei disturbi neurologici. 
Un fatto da sottolineare è che lo studio dei pazienti cere- 
brolesi ha tratto vantaggio dall'utilizzo di compiti speri- 
mentali derivati dalla ricerca su soggetti sani. 

Verso la fine del capitolo riporteremo alcuni esempi 
della fusione tra psicologia cognitiva e neurologia; in 
questa sezione ci concentreremo sulle cause dei disturbi 
neurologici e sugli strumenti usati per localizzare le pato- 
logie neurali. Inoltre daremo un breve sguardo ai tratta- 
menti per alleviare i disturbi neurologici. 

Il modo migliore per rispondere ai quesiti di fondo, 
per esempio per cercare di mettere in relazione processi 
cognitivi e strutture neurali, sta nell'esaminare soggetti 
con un singolo disturbo neurologico, quindi con una pa- 
tologia circoscritta. Infatti i pazienti colpiti da traumi o 
da infezioni spesso hanno sofferto danni estesi, che ren- 
dono difficile associare il loro deficit comportamentale a 
una particolare struttura neurale. Ciò nonostante intense 
ricerche di base e cliniche sono state condotte su pazienti 
con patologie degenerative come il morbo di Alzheimer, 
nell'intento sia di capire i processi della malattia sia di 
caratterizzare la funzione cognitiva abnorme. 


Imaging strutturale del danno neurologico 
LL —_ _ — —_ _  —_ _ ———_ 
I danni cerebrali possono essere causati da problemi va- 
scolari, tumori, malattie degenerative e traumi. Il primo 
dovere del neurologo è trarre una diagnosi corretta; per 
fare ciò deve eseguire opportune procedure, soprattutto 
quando il disturbo mette a rischio la vita del paziente, e 
lavorare per stabilizzare le condizioni del paziente stesso. 
Poiché spesso la diagnosi è fatta in base a un esame clini- 
co, la maggior parte degli ospedali nel mondo occidenta- 
le sono forniti di apparecchi che alutano 1 neurologi a vi- 
sualizzare le strutture del cervello. 

La tomografia (assiale) computerizzata [MAC o TC, 
oppure CAT o CT da computerized (axial) tomography), i 
cui apparecchi sono in commercio dal 1983, è uno stru- 
mento estremamente importante per la clinica medica, 
poiché permette di ottenere immagini strutturali di dan- 
ni neurologici in vivo. Questo metodo è una versione 
avanzata della convenzionale indagine radiologica coi 
raggi X; mentre la radiografia convenzionale comprime 
gli oggetti tridimensionali su due dimensioni, la TAC 
permette la ricostruzione dello spazio tridimensionale a 
partire da immagini appiattite, bidimensionali. Il metodo 
è descritto nella Figura 4.11a; la testa del soggetto è attra- 
versata da fasci di raggi X, quindi, tramite software sofi- 
sticati, viene generata un'immagine bidimensionale. 

Il paziente sottoposto alla TAC è sdraiato supino al- 
l'interno della macchina per la scansione. L'apparecchio 
è composto di due parti principali: una sorgente di raggi 
X e un insieme di sensori (detector) che rilevano le radia- 
zioni. La sorgente e i sensori sono situati sui lati opposti 
dell'apparecchio i quali possono ruotare, consentendo al 
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(a) 
Fascio di raggi X 


3 


A 


4,11 La tomografia assiale computerizzata (TAC) è un importanti! 


strumento per la visualizzazione delle patologie in campo neurologica 
(a) | principi su cui si fonda la TAC sono gli stessi delle altre tecniche! 
a raggi X. Un fascio di raggi X viene proiettato attraverso la testà 
del paziente e l'immagine prodotta fornisce una misura della densità 
tessuti attraversati. Proiettando fascì di raggi X da molteplici angolazi 
ed elaborando i dati al computer mediante l'uso di algoritmi, si ottien 
un'immagine tridimensionale che rispecchia la densità dei tessuti. 
(b) Immagine TAC di una sezione trasversale della testa. Le regionisa 
lungo la linea mediana corrispondono al ventricoli, le cavità piene 
di liquido cerebrospinale. 


radiologo di proiettare i fasci di raggi X da tutte le p 
bili angolazioni. A partire da una data posizione, sì 
passare un fascio di raggi X attraverso la testa. Parted 
radiazione viene assorbita dal tessuto che al 


re il resto arriva alla parte opposta del capo ed è rac- 
ll sensori situati su quel lato della testa. A questo 
sì fanno ruotare sia la sorgente che i sensori e sì 
un nuovo fascio di raggi X, Il processo viene ri- 
to finché non sono stati proiettati tanti raggi fino a 
un arco di 180°, A questo punto le registrazioni 
dal sensori vengono inviate a un computer che 
ilsce le immagini. 
incipio fondamentale su cui si basa questa tecnica 
‘materiale biologico ha densità variabile, e l’assor- 
nto delle radiazioni dipende dalla densità del tessu- 
iteriale ad alta densità, come l'osso, assorbirà una 
tà di radiazione notevole; il materiale a bassa den- 
l’aria o il sangue, ne assorbirà una modesta 
La capacità di assorbimento del tessuto neurale 
oca In una posizione intermedia fra questi due 
ni. Quindi ciò che il software della TAC fornisce è, 
altà, un'immagine dell’assorbimento differenziale 
iti attraversati dai raggi X. Le immagini ricostrui- 
o, di solito, a inversione del contrasto: le regioni ad 
ità appaiono più chiare e quelle a bassa densità 


ura 4.11b mostra un'immagine ottenuta con la 
tiva al cervello di un soggetto sano. La maggior 
corteccia e della sostanza bianca appaiono 
grigie omogenee. La capacità di risoluzione 
ale, tipica degli apparecchi per la TAC oggi in do- 
è alla maggior parte degli ospedali, è di circa 0,5- 
in tutte le direzioni. Ogni punto dell'immagine ri- 
lla densità media di quel punto e del millimetro di 
0 che lo circonda. Quindi non è possibile discrimi- 
ire due oggetti che si trovino a una distanza inferiore a 
circa. Essendo lo spessore della corteccia di soli 
n, in un'immagine TAC è molto difficile distinguere 
confine fra sostanza bianca e sostanza grigia. Inoltre, 
la materia bianca e quella grigia hanno densità 
D simili, ciò pone un ulteriore limite alla capacità di 
ta tecnica di distinguere tra i due tipi di sostanza. Le 
ure più grandi sono però facilmente identificabili. 
sa del cranio e le cavità orbitali appaiono bianche 
Via dell'alta densità dell'osso, mentre i ventricoli ap- 


AQ è un importante no neri a causa della bassa densità del liquido cere- 
Campo neurologico, nale. 

rr fasti; 1 gli apparecchi per la TAC siano ancora molto 
isura della densità del îì, attualmente molte strutture ospedaliere del mon- 


molteplici angolazioni | 
‘algoritmi, si ottiene 
sità dei tessuti. 
Testa. Le regioni 

le cavità piene 


\ occidentale stanno arricchendo la loro attrezzatura 

nostica con un altro importante strumento per la 
lizzazione, lo scanner per la risonanza ma- 
ca (MRI, da magnetic resonance imaging). Anziché es- 
stre fondata sui raggi X come la TAC, la tecnica dell'MRI 
le proprietà magnetiche dei tessuti organici. A se- 
ila del numero di protoni e di neutroni presenti nel 
mucleo, certì atomi sono particolarmente sensibili 
forze magnetiche. Uno di questi atomi, predominan- 
cervello come del resto in tutti i tessuti organici, è 
ogeno. I protoni che formano il nucleo dell'atomo di 


{ da tutte le po 
ta posizione, si 
a testa. Parte delli 
O che attraversa, 
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idrogeno sono in costante movimento, in quanto ruota- 
no su se stessi intorno al proprio asse principale. Questo 
movimento di «spin» genera un minuscolo campo ma- 
gnetico. Nello stato normale, l'orientamento dei protoni 
è casuale e non è influenzato dal debole campo magneti- 
co generato dalla gravità terrestre (Figura 4.12). 

L'apparecchio per la MRI genera un campo magnetico 
potente, misurato in unità di induzione magnetica chia- 
mate tesla. Mentre le forze gravitazionali terrestri creano 
un campo magnetico di circa 1/1000 di tesla, gli scanner 
oggì più diffusì negli ospedali producono un campo ma- 
gnetico che varia da 0,5 a 1,5 tesla. Quando un soggetto 
è sottoposto al campo di un apparecchio per la risonanza 
magnetica, i suoi protoni assumono un orientamento pa- 
rallelo al campo stesso, Attraverso le regioni magnetizza- 
te si inviano poi delle onde radio; nell'assorbire l'energia 
di queste onde, l'orientamento dei protoni viene pertur- 
bato in una direzione prevedibile, Quando l'emissione di 
onde radio cessa, l'energia assorbita viene dissipata e } 
protoni tornano a orientarsi nella direzione del campo 
magnetico. Questo ritorno sincronizzato (effetto di rim- 
balzo o rebound) all'orientamento precedente dà origine a 
segnali che vengono rilevati da sensori disposti tutt’in- 
torno alla testa del soggetto. Attraverso la misurazione sì- 
stematica dei segnali in tutto il volume tridimensionale 
della testa, lo scanner MRI costruisce un'immagine che 
riflette la distribuzione dei protoni e degli altri agenti 
magnetici entro il tessuto. 

Come si può vedere dalla Figura 4.12, le immagini 
MRI forniscono una rappresentazione del cervello molto 
più nitida di quella che è possibile ottenere con la TAC. 
Questa migliore qualità dell'immagine dipende dal fatto 
che la densità dei protoni è molto maggiore nella sostan- 
za grigia che nella bianca. Con la MRI è facile vedere i 
singoli solchi e | giri della corteccia cerebrale. Una sezio- 
ne sagittale lungo la linea mediana rivela la struttura del 
corpo calloso in tutta la sua grandezza. La tecnica della 
MRI è in grado di risolvere strutture distanti tra loro 
meno di 1 mm, consentendo eleganti raffigurazioni di 
piccole strutture subcorticali come i corpi mammillari o 
il collicolo superiore, 

Un'altra tecnica di visualizzazione molto usata in 
neurologia è l'angiografia. Come si può vedere dalla Fi- 
gura 4.13, questo metodo permette di visualizzare la di- 
stribuzione della rete vascolare evidenziando i principa- 
li vasi arteriosi e venosi. Si inietta una sostanza trac- 
ciante nell’arteria vertebrale o nella carotide del sogget- 
to, quindi lo si sottopone a un esame radiografico. Que- 
sto metodo è particolarmente utile per diagnosticare i 
disturbi connessi con anomalie vascolari. Alcune perso- 
ne nascono con una malformazione arterovenosa con- 
genita, un'irregolarità nella forma o nella parete di un 
vaso sanguigno. Tale malformazione può causare un di- 
sturbo ischemico [insufficiente apporto di sangue] o 
un'emorragia, provocando una notevole perturbazione 
del flusso sanguigno. 
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ina tecnica basata sul fatto che molti elementi costitutivi dei composti organi 
lel loro stato normale, l'orientamento di questi elementi è casuale. Quando d ana 
ati in modo sistematico tramite l'immissione di onde radio. Lost 


4.12 L'imaging con la risonanza magnetica nucleare (MRI) è u 
per esempio l'idrogeno, sono dotati di proprietà magnetiche. (a) N 
un campo magnetico esterno, gli elementi si allineano e possono essere pertur 
misura i campi magnetici endogeni, generati da questi elementi nel ruotare su se stessi con il movimento di spin. La densità degli atomi di idtogi 
è differente nella sostanza bianca rispetto alla grigia, e ciò facilità la visualizzazione di queste regioni (b) Tre immagini della testa: trasversale, ca 
e sagittale. L'alto livello di risoluzione della MRI risulta evidente confrontando la sezione trasversale in questa figura con l'immagine TAC nella 


precedente: entrambe le immagini si riferiscono praticamente alle stesse regioni cerebrali 


Cause dei disturbi neurologici 


La natura ha cercato di salvaguardare l'integrità 
vello. Dal punto di vista strutturale, la scatola 
stituisce un contenitore dalle pareti spesse, 
protettivo. La rete arteriosa è molto estesa, € p 
dondante in gran parte del cervello. Ciò nono 
cervello è soggetto a numerosi disturbi, che spessì 
no essere trattati con rapidità se si vuole evitare di 
blemi diventino cronici o debilitanti, o addirittà 
no la morte del paziente. 


M Disturbi vascolari 


AI pari di tutte le altre cellule e tessuti, i neuron 
bisogno di un apporto costante di ossigeno è 
due sostanze essenziali perché queste cellule prodi 
energia e sintetizzino i trasmettitori che median 


4.13. L'angiografia fomisce un'immagine dei vasi arteriosi cerebrali 


ie neurale. Il cervello utilizza il 20% di tutto 
fespiriamo, una quantità davvero straordi- 
mo che esso rappresenta soltanto il 2% 
corporea totale. Il rifornimento conti- 
ino è essenziale: un’anossia (mancanza di 0s- 
> tratta anche solo per 10 minuti può provocare 
o cellule nervose. 
e il glucosio sono distribuiti ai tessuti cere- 
fattro arterie principali: le due carotidi interne 
wertebrali. Ogni carotide si ramifica in due 
nportanti, l'arteria cerebrale anteriore e l’ar- 
‘media, e in altri rami più piccoli. Insieme 
cono una rete arteriosa che distribui- 
ie alle regioni anteriori e centrali della cortec- 
fe vertebrali si riuniscono nell'arteria basilare, 
Nferiori vanno a irrorare il cervelletto e la par- 
del tronco encefalico. Più superiormente 
la si ramifica in due arterie cerebrali poste- 
ino il sangue al lobo occipitale e al lobo 
diale. Fra | distretti irrorati dalle principali 
Ntali vi è una parziale sovrapposizione a livel- 
Ite zone di spartiacque. 
Circolatori cerebrali, o ictus (stroke), si 
N seguito a un'improvvisa interruzione del- 
ll Singue al cervello. La causa più frequente 
Rebrale è l'occlusione del normale flusso san- 
Cata da una sostanza estranea. Col passare 
inizia a soffrire di arteriosclerosi, ovve- 
i Queste formazioni possono distac- 
eti e trasformarsi in emboli che vengono 


| composti organici, Uitcolo. Un embolo che entra nel cranio può 
asuale. Quando si appli Mlmente attraverso i vasi di grosso calibro, 
i onde radio. Lose lo le arterie vertebrali, ma nelle porzioni 
sati d EOS 1 tte arteriosa formate da arteriole e capil- 


dei vasi diminuisce. L'embolo finisce così 
} Cato e provocare un infarto cerebrale, poi- 
io il flusso sanguigno, priva di ossigeno e 
[i tessuti a valle dell'occlusione. Nel volgere 
ipo Il tessuto infartuato diventa non funzio- 
o sanguigno non si ristabilisce rapidamen- 
cono per morire (Figura 4.14a). 

Ò manifestarsi in molti modi, a seconda 
A volte la persona può perdere cono- 
e in pochi minuti; in questi casi l'area in- 
idi solito nelle vicinanze del tronco ence- 
invece l'infarto colpisce una regione cor- 
tomi possono essere alquanto evidenti, come 
dita della parola e della capacità di com- 
sce, In altri casi, del tutto innocui o irril 
pio, la persona può riferire una leggera 
di non essere più capace di usare 
tlimodo appropriato. L'organizzazione del si- 
è ragionevolmente costante nei diversi 
dt un ictus in una particolare arteria por- 
alla distruzione di tessuto in una posi- 
e costante dal punto di vista anatomi- 


nagine TAC nella fig 
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4.14 Disturbi vascolari. (a) L'ictus (o apoplessia) è causato 


dall'interruzione dell’afflusso di sangue al cervello. Il cervello visibile 
in questa fotografia proviene da una persona che aveva sofferto 
un'occlusione dell'arteria cerebrale media ed era sopravvissuta all'ictus. 


L'analisi post mortem ha rivelato che quasi tutto il tessuto irrorato 

fo riassorbito dopo la necrosi. (b) Cervello di una 
persona morta in seguito a un'emorragia cerebrale che aveva distrutto 
la regione dorsomediale dell'emisfero sinistro. Nella regione temporale 
sono visibili gli effetti dî un ictus cerebrovascolare 
verificatosi due anni prima dell'episodio che aveva causato la morte 
del soggetto. 


dall'arteria era 


dell'emisfero de 


co. Per esempio, l’occlusione dell'arteria cerebrale poste- 
riore è invariabilmente causa di deficit nella percezione 
visiva. 

Vi sono molti altri tipi di disturbi vascolari cerebrali 
L'ischemia può essere causata dalla parziale occlusione di 
un’arteria o di un capillare dovuta a un embolo, oppure 
da un'improvvisa caduta della pressione sanguigna che 
impedisce al sangue di arrivare al cervello. Un aumento 
improvviso della pressione arteriosa può portare a un'e- 
morragia cerebrale (Figura 4.14b), ovvero alla fuoriuscita 
di sangue in una vasta area del cervello in seguito alla 
rottura di un vaso sanguigno. Lo spasmo dei vasi può 
provocare irregolarità del flusso sanguigno, spesso asso- 
ciate a cefalee ed emicranie. 
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Altri disturbi sono dovuti a problemi nella struttura 
delle arterie. L'arteriosclerosi cerebrale è una condizione 
cronica, în cui i vasi cerebrali si restringono in seguito al- 
l'ispessimento e all'indurimento delle pareti arteriose; ciò 
può provocare una condizione permanente di îschemia. 
Crisi acute possono verificarsi nei casi di aneurisma, cioè 
quando vi sia un punto debole o una dilatazione nella pa- 
rete di un vaso. Un aneurisma può dilatarsi o persino 
rompersi all'improvviso, causando la repentina interru- 
zione del circolo sanguigno. Mentre alcuni aneurismi 
sembrano svilupparsi spontaneamente, altri si formano in 
persone nate con una malformazione arterovenosa. Una 
malformazione di questo tipo può cedere tutt’a un tratto, 
dopo essere rimasta latente e innocua per molti anni. 

Gli ictus cerebrovascolari richiedono cure immediate. 

Spesso un esame neurologico e una TAC sono in grado di 
rivelare il problema. La diagnosi delle malformazioni ar- 
terovenose o degli aneurismi può richiedere tecniche più 
precise, come I'MRI o l’angiografia. In questi casi molte 
volte occorre intervenire chirurgicamente per prevenire 
altre emorragie. Con le occlusioni cerebrali, invece, in ge- 
nere non si ricorre alla chirurgia. Infatti il tessuto occluso 
o è già completamente infartuato e il coagulo è troppo 
piccolo per essere asportato, oppure al momento dell’in- 
tervento chirurgico l'embolo è già stato assorbito dal tes- 
suto circostante. In questi casì il trattamento consiste 
nella somministrazione di farmaci per sciogliere il coagu- 
lo e ristabilire la circolazione prima che il tessuto subisca 
un danno permanente. 


® Tumori 


Le lesioni cerebrali possono derivare anche da tumori 
Un tumore, o neoplasia 0 neoplasma, è una massa di tessu- 
to che cresce in modo abnorme ed è privo di una precisa 
funzione fisiologica. I tumori del cervello sono relativa- 
mente comuni; per la maggior parte hanno origine da 
cellule della glia e degli altri tessuti che sostengono la so- 
stanza bianca. Alcuni tumori possono svilupparsi anche 
dalla sostanza grigia, cioè dai neuroni; queste forme sono 
però molto meno comuni, specialmente negli adulti. I 
tumori sono classificati come benigni quando tendono a 
non formarsi di nuovo una volta asportati chirurgica- 
mente, e a rimanere nell'area della loro formazione origi- 
naria (anche se possono raggiungere dimensioni piutto- 
sto grandi). Invece i tumori maligni, o cancri, hanno 
molte probabilità di recidivare dopo l'asportazione chi- 
rurgica e spesso si diffondono in molte aree del corpo. 
Nel caso dei tumori al cervello, la prima preoccupazione 
è data non tanto dalla natura del tumore, cioè se sia be- 
nigno o maligno, quanto piuttosto dalla sua localizzazio- 
ne e la prognosi che ne deriva: il tumore è più grave 
quando minaccia strutture neurali critiche. I neuroni 
possono essere distrutti da un tumore infiltrante, oppure 
perdere la propria funzionalità in seguito allo spostamen- 
to provocato dalla crescita tumorale. 
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4.15 Immagini post mortem di tre diversi tipi di tumori al cervella. 
(a) Un glioma maligno ha infiltrato la materia bianca del lobo parietale 
dell'emisfero destro. (b) Un gr ma ha prodotto una forti 
compressione del lobo frontale destro, Questo paziente era stato 
ospedalizzato all'età di 41 anni per comportamento psicotico, molta 
probabilmente dovuto agli effetti di questo tumore a crescita lenta. 

I tumore non fu mai scoperto fino al momento dell'autopsia, (c) Tama 
metastatico, visibile nell'apice dorsomediale dell'emisfero sinistro. 
Questa donna era morta cinque annì dopo aver subito un intervento 
di mastectomia per cancro al seno. 


tipi di tumore al cervello si distinguono 
della localizzazione primitiva (Figura 

tumori che derivano dalla prolifera- 
îì cellule gliali. TI tasso di crescita dei di- 
i gliomi varia ampiamente: alcuni sfuggo- 
ì zione; altri si espandono rapida- 
€@ hanno prognosi infausta perché 
tempo notevoli estensioni di tessu- 
di tumore, il meningioma, si forma 
protettive che circondano il 
è non siano invasivi, i meningiomi posso- 
| problemi neurologici per via della forte 
tanica. Le neoplasie del terzo tipo, i tu- 
lo metastatici, si formano originariamente 
ta diversa dal cervello, come i polmoni, la 
2 Il tessuto maligno si infiltra poi nei vasi 
infaticì, e infine è trasportato al cervello. I 
ci hanno di solito un’ampia diffusione, 
ino molte strutture. 


tive e malattie infettive 


neurologici sono il risultato di una malat- 
va. Nella Tabella 4.1 sono elencate alcune 
tie degenerative e infettive più importanti. Più 
Capitoli successivi, ritorneremo su alcuni di 
Sturbi per un esame più dettagliato, consideran- 
problemi cognitivi a essi associati e le relazio- 
problemi e le neuropatologie sottostanti. Qui 
mo l'attenzione sull’eziologia e sulla diagnosi 
malattie degenerative. 
alattie degenerative sono state associate sia ad 
‘genetiche sia ad agenti ambientali. Un tipi- 
odi malattia degenerativa a eziologia genetica 
di Huntington. Meno chiare sono le eventua- 
genetiche di malattie degenerative come il mor- 
arkinson e quello di Alzheimer; in questi casi si 
ache |) fattori ambientali abbiamo un ruolo im- 
e è forse agiscano in associazione con una predi- 
Dne genetica. Le cause del morbo di Parkinson 
tonosciute, ma si pensa che la morte dei neuroni 
Inergici possa essere accelerata da tossine non 
ficate che si accumulano nell'ambiente. A diffe- 
tdi quanto accade con molti disturbi neurologici, 
trovano descrizioni di persone affette dai sintomi 
oniani nella letteratura medica dell'era preindu- 
Ugualmente misteriose, nonostante l'intenso la- 


di tumori al cervello, ricerca finora condotto, restano le cause del mor- 
nca del lobo parietale Alzheimer. Nel 5% circa dei pazienti la malattia è 
ta prodotto una forte famente associata a un difetto genetico; nei restanti 


ente era stato è ibi ssa 
Mon è stato possibile identificare alcuna componen- 
to psicotico, molto po P 


> a crescita lenta, i ica. Sono state avanzate molte ipotesi sull'ezio- 
l'autopsia. (c) Tumore” Li della malattia di Alzheimer: il disturbo è stato mes- 
Mistero sinistro. în collegamento con l'esposizione ai silicati di allu- 
bito un intervento o(un ingrediente attivo che entra, per esempio, nel- 

omposizione della maggior parte degli antiacidi o an- 
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TABELLA 4.1 Alcune delle principali malattie degenerative 
e infettive del sistema nervoso centrale 


Malattia Tipo Patologia più comune 

Malattia Degenerativa Placche e grovigli 

di Alzheimer di filamenti nel sistema 
limbico e nella corteccia 
temporo-parietale 

Morbo Degenerativa Perdita dei neuroni 

di Parkinson dopaminergici 

Corea Degenerativa Atrofia degli interneuroni 

di Huntington nel nucleo caudato 
e nel putamen dei gangli 
della base 


Malattia di Pick Degenerativa Atrofia fronto-temporale 


Paralisi progressiva Degenerativa Atrofia del tronco 
sopranucleare encefalico, compresi 
(PSP) i collicoli 
Sclerosi multipla Forse infettiva Demielinizzazione, 
in particolare delle fibre 
nei pressi dei ventricoli 


AIDS - dementia Infezione virale Lesioni diffuse 
complex alla sostanza bianca 


Herpes simplex Infezione virale Distruzione dei neuroni 
colpiti dall'encefalite 
nelle regioni temporale 


e limbica 
Sindrome Deficit Distruzione dei neuroni 
di Korsakoff nutrizionale nel diencefalo e nei lobi 
temporali 


tiulcera peptica) e con l'iperattività di neuroni corticali. 
Più recentemente è stata ipotizzata una disfunzione nel- 
la produzione di amiloide, una proteina ubiquitaria nei 
tessuti organici, che porterebbe alla formazione delle ti- 
piche placche osservate nel cervello dei pazienti affetti 
dalla malattia (Figura 4.16). 

| disturbi neurologici progressivi possono avere un'ori- 
gine virale. L'encefalopatia, che spesso porta a demenza, 
associata al virus dell'immunodeficienza umana (HIV) — 
l'agente patogeno che causa la sindrome da immunodefi- 
cienza acquisita (AIDS) — ha la tendenza a localizzarsi nel- 
le regioni subcorticali del cervello, producendo lesioni 
diffuse della sostanza bianca dovute alla distruzione delle 
fibre assoniche. Il virus dell’Herpes simplex, se arriva al 
cervello, distrugge i neuroni delle strutture corticali e 
limbiche. Si sospetta che un'infezione virale sia all’origi- 
ne anche della sclerosi multipla, benché le prove a dispo- 
sizione siano soltanto indirette, basate su studi epidemio- 
logici. Per esempio, l'incidenza della sclerosi multipla è 
più alta nei climi temperati e la malattia è rimasta scono- 
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4.16 Walattie degenerative 
del cervello. (a) A sinistra è visibile 
una sezione coronale del cervello 
di una donna affetta da malattia 
di Alzheimer, morta all'età di 67 anni, 
otto anni dopo il primo manifestarsi 
di problemi di memoria. Si noti 
la grave atrofia corticale; al momento 
della morte, il cervello di questa 
donna pesava solo 750 grammi, 
meno della metà di un cervello 
normale. La fotografia a destra 
mostra il cervello di un uomo morto 
a causa della malattia di Pick 
Qui l'atrofia è limitata alle regioni 
dei lobi frontale e temporale. 
(b) Scansioni MRI che mostrano 
sezioni trasversali del cervello 
di un paziente con la malattia 
di Alzheimer. L'atrofia ha causato 
l'ingrandimento dei solchi 
e dei ventricoli cerebrali. 


(b) 


scluta in molte isole tropicali fino a quando la popolazio- 
ne non è entrata in contatto con visitatori occidentali. 

Le malattie degenerative e le malattie infettive sono in 
genere caratterizzate dall’insorgenza graduale dei sinto- 
mi. Spesso il soggetto non nota neppure il deterioramen- 
to delle proprie abilità motorie 0 cognitive, che invece 
può apparire molto evidente al coniuge o agli altri fami- 
liari, L'esame neurologico è cruciale per trarre una dia- 
gnosi certa. I primi segni della sclerosi multipla possono 
consistere in lievi disturbi della sensibilità o nello sdop- 
piamento della visione. L'insidioso insorgere dei proble- 
mi di memoria connessi con la malattia di Alzheimer 
può essere difficile da rilevare, date le nostre aspettative 
su come cambiano i processi cognitivi durante il normale 
processo di invecchiamento. Uno dei primi segni del 
morbo di Parkinson, che la persona affetta può rilevare, è 
la difficoltà ad alzarsi in piedi o a iniziare un movimento; 
un clinico esperto riconoscerà immediatamente il signifi- 
cato di questi sintomi. Un esame condotto con la TAC 0 
con la MRI può confermare la diagnosi, ma nelle fasì ini- 
ziali del disturbo queste tecniche di solito non rilevano 
alcun segno patologico. Col progredire della malattia le 
prove dell’atrofia o della degenerazione neurale diventa- 
no evidenti (si veda la Figura 4.16). 

La velocità del deterioramento varia enormemente, a 
seconda del tipo di malattia degenerativa. Mentre la co- 
rea di Huntington provoca invariabilmente un deteriora- 
mento progressivo e infine la morte nell'arco di 5-15 
anni, le malattie che causano demielinizzazione, come la 
sclerosi multipla, possono avere fasi di remissione lunghe 


parecchi anni. Questa variabilità è in parte dovuti 
differenze nei meccanismi da cui scaturisce la pat 
neurale. Per esempio, nella sclerosi multipla il pro 
patologico interessa la sostanza bianca, mentre nell 
lattia di Alzheimer implica un'estesa atrofia dei c0 pi 
lulari. Un altro fattore che riveste notevole infl 
l'esito finale del processo patologico è l'uso di fi 
per il trattamento dei sintomi. Appena trent'anni fi 
zienti affetti da morbo di Parkinson erano in gi 
stretti a letto nel giro di pochi anni dalla diagnosi 
malattia era riportata quale causa del decesso, Gira 
l'introduzione dei farmaci classificati come agonisti 
dopamina, in molti pazienti i sintomi vengono riùe 
minimo. 


® Traumi 


La grande maggioranza dei ricoveri nei reparti osped 
di neurologia è dovuta non a una qualche causa 
come un ictus 0 un tumore, ma piuttosto a eventid 
tura traumatica, come un incidente d'auto, una È 
d'arma da fuoco o un tuffo inconsulto in acque 
profonde. Il trauma può causare una ferita aperta 0p 
una contusione. Nelle contusioni il cranio resta int 
ma il cervello è danneggiato dalle forze meccaniché! 
nerate dal colpo alla testa. La causa più comune di 0 
sioni è rappresentata dagli incidenti d'auto, in cui sp 
le persone sbattono la testa contro il parabrezza. Id 
può essere localizzato nel sito del trauma, per esti 
appena sotto la fronte; in questo caso si usa il ten 


te reattive possono far rimbalzare il cervello 
rete opposta della scatola cranica, con conse- 
Mmaccolpo. A volte si osservano deficit occipitali 
Ime di incidenti d'auto che hanno subito un 
trolpo. Certe regioni sono particolarmente sensibi- 
di colpi e contraccolpi. Nella regione sopra le 
tali la superficie interna del cranio è frastaglia- 
{Si può vedere nella Figura 4.17, questa superfi- 
(può produrre vaste lacerazioni del tessuto cere- 
Îla regione orbitofrontale. Le ferite aperte si han- 
dun oggetto estraneo, come una pallottola 0 
di granata, penetra nel cranio. In questi casi 
d essere danneggiato direttamente dall’ogget- 
netra, ma il suo impatto può generare anche 
ftive, dando così luogo a colpo e contraccolpo. 
ento traumatico possono far seguito altri dan- 
Sa di problemi vascolari e dell’accresciuto rischio 
one. Un trauma può interrompere il flusso san- 
Rcidendo i vasi, o modificare la pressione intra- 
effetto di un'emorragia. Le tumefazioni pro- 
tun trauma possono causare ulteriori danni ce- 
tessuti danneggiati dalla ferita possono essere 
tdi attacchi epilettici, fatto piuttosto comune 
Un trauma. 
ticerche per localizzare le funzioni cognitive 
tsso coinvolto pazienti con lesioni traumatiche, 
&neurologo britannico sìr Gordon Holmes (1919) 
îito alcune delle prime, classiche descrizioni della 
el cervelletto e del lobo occipitale in base alle 
gioni di soldati con ferite aperte alla testa du- 
ima Guerra Mondiale. In effetti, prima che fos- 
di Mata la TAC, le ferite aperte al capo erano il mez- 
Te per localizzare i danni cerebrali in pazienti 
îivi. Oggi, quando intendono studiare le relazioni 
cerebrali e funzioni cognitive, i ricercatori evi- 
prendere in considerazione soggetti traumatizzati 
U \pesso manifestano numerosi problemi neuropsi- 
forse per via del fatto che il danno neurologico 
Mere vasto e diffuso. 
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è una condizione caratterizzata da un'eccessì- 
Omala attività cerebrale. Il sintomo principale 
Wie nella crisi epilettica, ovvero una temporanea 
tosclenza, mentre il manifestarsi degli altri sin- 
olto variabile. In alcuni pazienti l'attacco epilet- 
enta con scosse violente (convulsioni) che fan- 
l'equilibrio; in altri la crisi ha un'inten- 
bole da essere percepita solo dagli amici e dai 
più attenti. La crisi epilettica è confermata dal- 
tr efalografia (EEG), una procedura che registra 
le cerebrali dei soggetti (si veda più avanti in questo 
Dio segnali elettrici e magnetici»). Durante la crisi 
oil tracciato dell'E contrassegnato da oscilla- 
olto ampie (Figura 4.18). 
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4.17. untrauma può causare la distruzione di estese aree di tessuto 
neurale, Un'altra possibile causa di danni ai tessuti è la collisione tra 

il cervello e la superficie interna della scatola cranica, in particolare a livello 
della scabra superficie che sovrasta la regione orbitale. Inoltre le forze 

di accelerazione generate nell’impatto possono far sì che in vaste aree 

le arborizzazioni dendritiche vengano trinciate. (a) Il cervello di un uomo 
di 54 anni che aveva subito un grave trauma cranico 24 anni prima della 
morte. Sono evidenti i danni al tessuto neurale nelle regioni orbitofrontali, 
associati al deterioramento intellettivo che aveva fatto seguito al trauma. 
(b) La sensibilità ai traumi di questa regione venne chiaramente 
dimostrata nel 1943 da A. Holbourn di Oxford, che riempì un cranio 

di gelatina per poi farlo ruotare violentemente. Mentre la maggior parte 
del cervello conserva Il suo normale aspetto liscio, la regione orbitofrontale 
risulta maciullata. 


Anche la frequenza degli attacchi è variabile. I pazienti 
colpiti più severamente possono avere centinaia di crisi al 
giorno, con interruzione della funzione per alcuni minuti 
a ogni attacco. Altri soggetti epilettici soffriranno solo di 
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4.18 Registrazioni wi Cd 
elettroencefalografiche (EEG) 

da sei elettrodi, posizionati sopra 

le cortecce frontale, temporale 

e occipitale, sia a destra che 

a sinistra. (a) Attività elettrica 

registrata durante la normale attività 

cerebrale, (b) Attività elettrica 

registrata durante una crisi epilettica. 

Da Kolb e Whishaw (1996). 


crisi occasionali, ma con effetti inabilitanti della durata di 
un paio d'ore. Il semplice fatto di essere colpiti da una cri- 
si non giustifica però una diagnosi di epilessia. Mentre 
questa condizione interessa lo 0,5% della popolazione 
complessiva, si calcola che almeno una persona su venti 
soffra di un attacco epilettico a un certo punto della sua 
vita. La crisi è spesso scatenata da un evento acuto, come 
un trauma, l'esposizione a sostanze chimiche tossiche o la 
febbre alta. Una proporzione che si aggira fra il 50% e il 
70% circa dei soggetti epilettici reagisce bene a trattamen- 
ti con farmaci anticonvulsivanti. Per gli altri pazienti l'in- 
tervento chirurgico rappresenta una possibile opzione, se 
il disturbo diventa cronico e gravemente debilitante, 

Di solito i neuropsicologi non sono interessati ai defi- 
cit cognitivi che accompagnano l'epilessia e alle loro rela- 
zioni con la funzione normale. Poiché le crisi interrom- 
pono l'attività neurale in estese porzioni del cervello, è 
difficile riuscire a collegare i deficit comportamentali con 
anomalie strutturali. 


Neurochirurgia funzionale 


Il ricorso all'intervento chirurgico come trattamento! 
disturbi neurologici fornisce un'opportunità unica perl 
dagare le relazioni tra cervello e comportamento. L'@ 
pio più chiaro viene dai pazienti sottoposti a int 
per controllare forme di epilessia insensibili agli altri! 
tamenti. Poiché l'estensione del tessuto asportato è si 
pre ben documentata, si apre per i ricercatori la pa 
lità di studiare le correlazioni tra sito della lesione e 
cit cognitivi. Ma occorre andare molto cauti nell'attri 
re questi deficit alle lesioni indotte chirurgicamen 
possibile infatti che altri tessuti, strutturalmente inti 
non siano funzionali a causa degli esiti cronici delllè 
lessia, dato che gli effetti delle crisi si propagano ben 
là del tessuto epilettogeno. 

Un particolare approccio, che consiste nel confro 
le prestazioni di soggetti epilettici prima e dopo l'in 
vento chirurgico, permette al ricercatore di disti 
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nti dovuti all'intervento da quelli riconducibili 


odo che ha dato risultati particolarmente frut- 
le neuroscienze cognitive è consistito nello stu- 
Zienti a cui erano state recise le fibre del corpo 
osotomia). In questi soggetti i due emisferi 
Connessi, perciò si parla di «tecnica del cer- 
Benché costituiscano un gruppo poco nu- 
lenti sottoposti a questo tipo d'intervento 
ono stati studiati intensamente. In effetti, un 
(lavori pubblicati negli ultimi dieci anni sulle 
lentifiche è basato sui cinque pazienti più stu- 
ppo di Dartmouth. Queste ricerche hanno 
di fare luce sul ruolo dei due emisferi in una 
di compiti cognitivi. I soggetti con cervello 
bno anche la possibilità di valutare l’unità del- 
Ritorneremo con maggior dettaglio su que 
ti nei prossimi capitoli. 
ura di resezione del corpo calloso è fondata 
‘con l'intervento chirurgico sia possibile ri- 
Mero o la frequenza degli attacchi epilettici, 
Miminare le anomalie fisiologiche che interferi- 
la funzione normale. Questa idea, che la chi- 
eliminare le anomalie della funzione cere- 
na storia lunga e a volte travagliata nel cam- 
turologia: è stata questa logica a giustificare, 
ll ricorso alla pratica tristemente nota del- 
frontale. Benché verso la metà del secolo 
procedura abbia goduto di grande popolarità 
do per trattare la depressione, la schizofrenia 
disturbi psichiatrici, le basi teoriche su cui pog- 
tano deboli (forse rese con la massima efficacia 
atto visibile nella Figura 4.19, apparso sulla rivi- 
Ù 
imeya che un super-io iperattivo, localizzato nei 
Il, esercitasse un controllo eccessivo sulle re- 
leriori del cervello. Si pensava che la recisione 
sostanza bianca nella corteccia frontale (con 
olto rozze, come inserire un punteruolo da 
come trattamenti le cavità orbitali!) ristabilisse l'equilibrio, 
xortunità unica p le connessioni fra le regioni frontali e quelle 
nportamento, L' ii del cervello. 
ottoposti a inten thé nei casi finora citati avesse un carattere eli- 
sensibili agli irio, l'intervento neurochirurgico è stato utilizza- 
ssuto asportato. mel tentativo di ristabilire la funzione normale. 
| ricercatori la pos ip un esempio gli attuali trattamenti del morbo di 
to della lesione e lun disturbo del movimento causato dalla di- 
ilto cauti nell'att idel gangli della base (si veda il Capitolo 11). Il 


te chirurgicamen Mento standard è in genere farmacologico, ma l'ef- 
trutturalmente in dì questi farmaci può cambiare nel tempo e sono 
i esiti cronici d ‘anche effetti collaterali debilitanti. Attualmen- 


it (di questi pazienti sono sottoposti a trattamento 
fico. La tecnica più diffusa implica l'impianto in 
siste nel confron Uità, entro i gangli della base, di stimolatori, ov- 
prima e dopo Uspositivi per la produzione continua di segnali 
catore di distingue fici che innescano l’attività neurale. Finora sono sta- 


si propagano beni 


4.19 Queste vignette, apparse nel 1947 sulla rivista L/fe, illustrano 

| meccanismi sottostanti ai presunti benefici della lobotomia frontale. 

A quel tempo la teoria freudiana era all'apice del successo, come rivela 

la didascalia che accompagna le vignette: «Nella depressione agitata 
(illustrazione în alto), Il super-io diventa dispotico e irragionevole, 
causando lo squilibrio di tutta la mente... Il bisturi del chirurgo, recidendo 
le connessioni tra le aree prefrontali (la sede del super-io) e il resto del 
cervello, libera la mente vessata dal suo tirannico dominatore (illustrazione 
in basso). La lobotomia, però, dovrebbe essere eseguita soltanto su quei 
pazienti la cui intelligenza è sufficiente a controllare il comportamento 
una volta scomparsa l'autorità morale» 


ti registrati miglioramenti marcati e duraturi (Krack et 
al., 1998). 

Un approccio ancor più radicale per trattare forme se- 
vere del morbo di Parkinson è il trapianto di cellule neura- 
li fetali. Dal punto di vista neurochimico, il morbo di 
Parkinson risulta dalla perdita di cellule della sostanza 
nera, il nucleo da cui partono afferenze dopaminergiche 
ai gangli della base e alla corteccia frontale. Per ristabilire 
la funzionalità dei gangli della base, cellule neurali deriva- 
te da feti abortiti vengono impiantate nelle strutture che 
ricevono afferenze dalla sostanza nera. Sul piano compor- 
tamentale la procedura ha dato risultati incoraggianti, 
benché sia considerevolmente più rischiosa dell'impianto 
di stimolatori profondi. In seguito all'intervento le presta- 
zioni dei pazienti nei test delle capacità motorie migliora- 
no in misura sostanziale e le tecniche di brain imaging fun- 
zionale rivelano attività nelle regioni vicine ai trapianti. Il 
tessuto fetale sembra dunque essere in grado di svilupparsi 
in neuroni dopamina-sensibili (Kordower et al., 1995). 

Le tecniche di trapianto appaiono dunque un metodo 
promettente per la neurologia clinica, e aprono nuovi 
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campi di ricerca alle neuroscienze cognitive. Innesti fetali 
sono stati trapiantati nel midollo spinale di animali da 
laboratorio, nel tentativo di stimolare la rigenerazione 
delle connessioni delle fibre motorie discendenti dopo la 
recisione del midollo (si veda il Capitolo 15). Superando 
la semplice asportazione di tessuti aberranti, queste tec- 
niche aprono la possibilità di rigenerare il tessuto dan- 
neggiato e di migliorarne la funzione, tramite l’applica- 
zione di metodi neurochirurgici innovativi. 


Approcci convergenti 


Finora abbiamo dato un rapido sguardo alle metodologie 
di base di varie discipline: la psicologia cognitiva, la mo- 
dellizzazione al computer, le neuroscienze e la neurolo- 
gia. Ognuna di queste discipline si avvale di metodi spe- 
cifici per indagare la natura della mente e le relazioni fra 
cervello e mente. Ma la vera forza delle neuroscienze co- 
gnitive sta nell'integrazione di queste metodologie diver- 
se, il che costituisce l'argomento di questo paragrafo con- 
clusivo. 


Deficit cognitivi conseguenti a lesioni cerebrali 


Forse l'approccio più consolidato in tutto il campo delle 
neuroscienze cognitive è lo studio degli effetti di lesioni 
cerebrali sul comportamento. Le lesioni sono state inten- 
samente studiate sia negli animali che negli esseri umani 
per molti secoli e, come si è già detto in precedenza, il 
modello della lesione ha gettato le basi empiriche per lo 
studio dell’organizzazione del cervello. Concetti fonda- 
mentali, come la nozione che l'emisfero sinistro ha un 
ruolo dominante nel linguaggio o che le funzioni visive 
dipendono dalle regioni posteriori della corteccia, sono 
scaturiti dallo studio degli effetti di lesioni cerebrali. 

Negli ultimi vent'anni si è assistito a un vero boom 
della ricerca sui pazienti neurologici, per due motivi. In 
primo luogo le tecniche di neuroimmagine, come la TAC 
€ la MRI, permettono di localizzare con esattezza e in vivo 
la lesione al cervello. In secondo luogo i metodi della psi- 
cologia cognitiva hanno fornito gli strumenti per analisi 
più sofisticate dei deficit comportamentali derivanti da 
lesioni cerebrali. Le prime ricerche di neuropsicologia fu- 
rono incentrate sull’individuare la sede di compiti com- 
plessi: il linguaggio, la visione, il controllo esecutivo, la 
programmazione del movimento. L'essenza della rivolu- 
zione cognitiva si può sintetizzare nel concetto che i 
compiti complessi richiedono l'integrazione dell'attività 
di molte componenti operative. I neuropsicologi cogniti- 
vi hanno esteso questo principio al lavoro sui pazienti 
con lesioni cerebrali. In effetti l'entusiasmo che oggi do- 
mina il campo della neuropsicologia non è dovuto solo 
alla possibilità di identificare le relazioni fra attività men- 
tali e strutture cerebrali, altrettanto importante è il rico- 


noscimento, da parte di molti ricercatori, che lo 
delle disfunzioni comportamentali può contribuli 
identificare le componenti operative sottostanti 
stazioni cognitive normali. 

La logica di questo metodo è molto semplice: 
comportamento dipende dai processi di elaborazio 
una data struttura cerebrale, allora un danno aq 
struttura dovrebbe disturbare il comportamento. | 
questa impostazione, il metodo presuppone che la 
ne abbia una natura eliminatoria, cioè che tenda a tu 
re o a eliminare l'abilità di elaborazione della 
cerebrale interessata. 

Consideriamo il seguente esempio. Supponiamo; 
un danno alla regione A del cervello dia luogo a una: 
sa performance nell'esecuzione del compito X. Da dì 
può trarre la conclusione che la regione A contrib 
all'elaborazione necessaria per eseguire il compito 
per esempio, il compito X consiste nel leggere, 
mo dedurre che la regione A è critica per la l 
dalla psicologia cognitiva sappiamo che un 
complesso come la lettura si compone di molte ope 
ni: occorre che serie complete di caratteri vengano 
pite; le lettere e le stringhe di lettere attivano poi le; 
presentazioni dei significati corrispondenti; infine, o 
zioni sintattiche collegano le singole parole in un fl 
coerente, dotato di significato. Saggiando soltanto 
lità nella lettura, non riusciremo mai a scoprire qu 
quali operazioni-componenti risultano alterate da le 
alla regione A. Ciò che il neuropsicologo cognitivo si pi 
pone è ideare compiti che permettano di diagnosticart 
funzione di specifiche operazioni. Se un problema d 
tura scaturisce da un più generale problema pereetti 
allora una batteria di test sulla percezione visiva do 
be mettere in luce deficit tra loro equiparabili. Se, 
esempio, il problema dipende da una perdita di co 
scenze semantiche, allora il deficit dovrebbe manifes 
soltanto nei compiti che richiedono una qualche fo 
di identificazione o riconoscimento degli oggetti. 

Per poter associare strutture neurali a operazioni sp 
fiche, è necessario predisporre condizioni di conti 
adeguate. La forma fondamentale di controllo cons 
nel mettere a confronto la performance offerta in 
dato compito da un soggetto o gruppo di soggetti @ 
brolesi con quella di soggetti sani. Si può assumere chel 
prestazione più scadente prodotta dai cerebrolesi sia 
prova del fatto che le regioni interessate dal danno ceti 
brale sono coinvolte nell'esecuzione di quel com 
Quindi, se un gruppo di pazienti con lesioni alla co 
cia frontale avesse fornito una prestazione inferiore in 
compito di lettura da noi progettato, si può dedurre d 
questa regione del cervello sia essenziale per la le 
importante, però, tenere presente che le lesioni cerel 
possono alterare profondamente le abilità cogniti 
soggetti con lesioni al lobo frontale potrebbero mosti 
difficoltà non soltanto nella lettura ma anche in qual 
altro compito, come risolvere problemi, superare test 


catori, che lo sti moria 0 programmare movimenti. Quindi la sfida 

può contribuire tudioso di neuroscienze cognitive sta nel determi- 
* sottostanti alle pi Il problema comportamentale osservato deriva 
tterioramento di una particolare operazione menta- 
‘è secondario a un'alterazione più generale. Per 
0, spesso in conseguenza di un disturbo neurolo- 


olto semplice: 
si di elaborazio 


Lun danno a que he un ictus, i pazienti cadono vittime della de- 
amportamento. DD ine che, come è ben noto, influenza la performan- 
suppone che la le Na vasta gamma di compiti. 

oè che tenda a ti 


zione della strutti SA + 
ociazioni semplici e doppie 


lio, Supponiamo erimenti in neuropsicologia cognitiva sono tipica- 
i dia luogo a " truiti in modo da sottoporre i soggetti ad alme- 
compito X. Da ci d Uuno sperimentale e l’altro di controllo. 
gione A contribu fimenti più efficaci sono quelli in cui i due com- 
uire il compito. no simili per la maggior parte degli aspetti, tranne 
» nel leggere, po i llintervento di un'ipotetica operazione mentale. 
ica per la le! mo che un ricercatore sia interessato a indagare 
no che un con È fra due aspetti della memoria, uno dei qua- 
ine di molte ope da la consapevolezza del momento in cui è stato 
ratteri vengano lizzato un certo fatto o appresa una certa informa- 
ipo 3 esempio, chi era già sufficientemente cresciuto 
; ind 0 j 


icordare non solo l'uccisione del presiden- 


le parole in un fil ‘a Dallas, ma anche dove si trovava nel mo- 
giando soltanto. in cui sentì l'annuncio di quella tragedia. Un se- 
nai SR spetto riguarda il personale grado di familiarità 
ano alterate al 


lell'evento o quell’informazione; ovvero, il fatto 
ologo cognitivo tto ricordo della morte di Kennedy non è sem- 
ano di diagnostic inte Il risultato della nostra originale esperienza di 
Se un problema d to, ma è influenzato anche dalla serie innume- 
: problema percet ocumentari, libri e film che hanno rievocato 
cezione visiva doi Ù 
9 equiparabili. amo che, secondo l'ipotesi formulata dal no- 
ore, sia possibile separare questi due aspetti 
rla. Un modo per sottoporre a verifica questa 
‘consistere nell’esaminare soggetti con di- 
. Per esempio, se il ricercatore suppo- 
rado di familiarità del ricordo è associato al 
‘potrebbe sottoporre pazienti con lesioni 
\e a due test di memoria, uno finalizzato a 
hanno acquisito il ricordo di una cer- 
, @ l'altro a indagare la loro familiarità 
do. A questo scopo si potrebbe richiedere ai 
oblemi di memoria di svolgere due compi- 
o entrambi gli stessi stimoli: una serie di 
atti, în cui certi item appaiono una volta, altri 
tri ancora tre. Per saggiare con quanta preci- 
etti si ricordano del momento in cui hanno 
cosa, ci si serve di un compito di ordi- 
orale. Si mostrano ai soggetti coppie di 
i sì chiede loro quale dei due era stato pre- 
le abilità cogi primo. Per saggiare il grado di familiarità, si 
un compito di valutazione della frequen- 
‘Questo caso si presentano ai soggetti coppie 
Questa volta il loro compito consiste nel 
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valutare quale dei due hanno visto più spesso. Se le lesio- 
ni al lobo temporale disturbano la coscienza della fami- 
liarità ma non la capacità di ricordare quando è stata ap- 
presa una certa informazione, questi soggetti dovrebbero 
fornire una performance selettivamente peggiore nel 
compito di valutazione della frequenza. Per evidenziare 
questa caduta della prestazione, è necessario includere 
nello studio un gruppo di controllo composto da soggetti 
non affetti da problemi neurologici. 

Questo genere di risultato costituirebbe una dissocia- 
zione semplice (Figura 4.20a). Due gruppi di soggetti 
vengono esaminati rispetto a due compiti, solo uno dei 
quali rileva una differenza fra i gruppi. | due gruppi sono 
necessari per mettere a confronto la performance di pa- 
zienti neurologici con quella di controlli sani. 1 due com- 
piti sono necessari per valutare se un deficit è specifico 
per un particolare compito, o se riflette un danno più ge- 
nerale. Molti concetti di neuropsicologia sono stati de- 
dotti da esperimenti di dissociazione semplice. Confron- 
tati con i controlli, i soggetti con lesioni all'ippocampo 
dimostrano di non essere in grado di formare ricordi a 
lungo termine, benché la loro memoria a breve termine 
sia intatta. Nei pazienti con afasia di Broca la compren- 
sione del linguaggio è intatta, ma l’eloquio non è per 
nulla fluente. 

Le dissociazioni semplici sono afflitte da problemi ine- 
vitabili. In particolare, un assunto di fondo è che i due 


(a) Dissociazione semplice 
Compiti (% di risposte corrette) 
Test di Test della 
ordinamento familiarità 
Gruppo temporale delricordo 
Danno al lobo 90% 70% 
temporale 
Controlli; 90% 95% 
{b) Dissociazione doppia 
Compiti (% di risposte corrette) 
Test di Test della 
ordinamento familiarità 
Gruppo temporale del ricordo 
Lobo temporale 90% 70% 
Lobo frontale 60% 95% 
Controlli 90% 95% 


4.20 Due serie di ipotetici risultati, che rappresentano un caso 

di dissociazione semplice (a) o doppia (b). Nella dissociazione semplice, 

il gruppo dei pazienti esibisce un deficit nello svolgere uno dei compiti, 

ma non nell'altro. Nella dissociazione doppia, un gruppo di pazienti mostra 
un deficit in un compito, e un secondo gruppo di pazienti lo mostra invece 
nell'altro compito. Le dissociazioni doppie fomiscono evidenze molto più 
forti circa la presenza di un danno selettivo. 
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compiti siano sensibili in uguale misura alle differenze 
fra il gruppo di controllo e quello sperimentale, ma ciò 
spesso non è vero. In realtà un compito può essere più 
sensibile dell'altro, per via di differenze nella difficoltà 
del compito stesso o per problemi nella sensibilità delle 
misurazioni. Per esempio, la valutazione della frequenza 
potrebbe risultare più difficoltosa dell'ordinamento tem- 
porale, in quanto richiede maggiore concentrazione. Se 
la lesione cerebrale producesse un problema di concen- 
trazione generalizzato, i soggetti del gruppo sperimentale 
potrebbero avere difficoltà a svolgere questo compito, ma 
ciò non dipenderebbe da uno specifico problema di me- 
moria della frequenza, Per meglio chiarire il ragionamen- 
to tramite un'analogia, immaginiamo di mettere a con- 
fronto due automobili a sei cilindri, una con un motore 
nuovo di zecca e l’altra con solo cinque cilindri funzio- 
nanti. Potrebbe essere difficile cogliere la differenza fra le 
due auto guidandole nel traffico cittadino, dato che do- 
vremmo tenere bassa la velocità e fare frequenti fermate. 
Ma se le facessimo correre in autostrada, diventerebbe 
presto chiaro che una delle due auto funziona meno 
bene dell'altra. Tuttavia, non dovremmo da ciò trarre la 
conclusione che quest'auto ha un difetto selettivo rispet- 
to al funzionamento in autostrada, ma piuttosto che la 
guida in città non era un test sufficientemente sensibile 
per rilevare quel tipo di problema permanente. 

Le dissociazioni doppie consentono di evitare questi 
problemi. Come le dissociazioni semplici, anche le dop- 
pie richiedono due gruppi di soggetti e due compiti; ciò 
che le distingue è che nelle dissociazioni doppie il grup- 
po 1 fornisce una prestazione peggiore nel compito X e il 
gruppo 2 nel compito Y (Figura 4.20b). Le performance 
dei due gruppi possono essere confrontate tra loro, oppu- 
re la performance di ogni gruppo può essere messa a con- 
fronto con un gruppo di controllo non affetto da proble- 
mi neurologici. In una doppia dissociazione non ha sen- 
so sostenere che la differenza nelle prestazioni derivi 
semplicemente da differenze di sensibilità tra i due com- 
piti. Nel nostro esempio relativo alla memoria, l'ipotesi 
che i pazienti con lesioni al lobo temporale abbiano un 
problema selettivo rispetto alla familiarità risulterebbe 
notevolmente rafforzata, se si arrivasse a dimostrare che 
un secondo gruppo di pazienti (per esempio, soggetti con 
lesioni al lobo frontale) ha fornito una prestazione selet- 
tivamente peggiore nel compito di ordinamento tempo- 
rale. Le dissociazioni doppie forniscono la prova neuro- 
psicologica più forte che un paziente, o un gruppo di pa- 
zienti, ha un deficit selettivo in una determinata opera- 
zione cognitiva. 

Il potere inferenziale della doppia dissociazione è stato 
sfruttato in molti setting, oltre che nel laboratorio di 
neuropsicologia. Gli studi sugli effetti di lesioni in ani- 
mali hanno prodotto risultati particolarmente convin- 
centi quando sì sono basati su una doppia dissociazione. 
Anche la ricerca cognitiva su soggetti sani ha tratto bene- 
ficio da questa impostazione sperimentale. Se si può di- 


La velocità di presentazione — 
influenza solo i processi 

all'ordinamento temporale || alla 
4.21 £ possibile identificare le operazioni mentali richieste 
da un compito dimostrando che manipolazioni differenti influenzano; 
selettivamente aspetti differenti dell'esecuzione di quel compito. 
In questo esempio si suppone che il riconoscimento di un oggetto 
memorizzato dipenda sia dalla coscienza dell'ordinamento 

che dalla familiarità con l'oggetto, e che questi due processi poss 
essere influenzati da manipolazioni distinte. 


mostrare che un compito è influenzato da un certo 
di manipolazione, mentre un altro è selettivamen 
fluenzato da una manipolazione differente, allora è 
bile provare che le due operazioni cognitive sono ii 
fetti separate. Per esempio, studiando soggetti nom 
potrebbe trovare che la velocità di apparizione degli 
moli influenza la prestazione nel compito di ordin 
to temporale, mentre la somiglianza fra gli stimo 
fluenza la prestazione nel compito relativo alla fan 
rità. In questo caso gli stessi soggetti fungono da co 
li di se stessi. La doppia dissociazione sorge perchéi; 
diversi tipi di manipolazione — la velocità e la som 
za degli stimoli — influenzano in modo differenziali 
prestazione nei due compiti. Un tale risultato indid 
be che i due compiti coinvolgono operazioni-compo 
ti distinte (Figura 4.21). f 


W Studi di gruppo e di casi singoli 


In molti studi di neuropsicologia, i gruppi sono co 
scegliendo soggetti per i quali è stata tratta una dii 
neurologica comune (per esempio, la malattia di 
mer) 0 che sono affetti da una qualche patologia n 
stessa regione neurale (per esempio, ictus cerebrale 
aree frontali), La critica rivolta agli studi di grupp 
non essere adatti alla neuropsicologia umana, data a 
riabilità fra i pazienti che vengono assegnati a uno stt 
gruppo. Non esistono due casi di ictus o di tumore & 
mente uguali. In modo analogo, i deficit neurologi 
cognitivi osservati nelle malattie degenerative, co 
morbo di Alzheimer, variano da paziente a pazien 
grado di controllo possibile nella neuropsicologia uma 
non sì approssimerà mai a quello che si può raggi 

nella ricerca su animali, dove lo sperimentatore può 


la grandezza sia la localizzazione della lesione. 
lenti scanner per la risonanza magnetica for- 
risoluzione relativamente grossolana, in 
‘alle procedure istologiche a disposizione dei ri- 
the lavorano su animali; alcuni tipi di lesione 

o rivelati né dalla TAC né dalla MRI. L'utilità 
iù soggetti in uno stesso gruppo è stata messa 
polché, esistendo tanta variabilità a livello 
‘del tutto prevedibile che vi sia altrettanta 
he a livello comportamentale. Molti hanno 
(il modo migliore per comprendere i pro- 
tivi consiste nel raccogliere dati esaustivi sulle 
i di singoli soggetti e nel mettere a confronto 
sì singoli (Caramazza, 1992). 
e, i fautori dello studio di singoli casi pro- 
si dei casi clinici di singoli pazienti per 
delli dell'architettura cognitiva. A questo 
nono particolare importanza le doppie dis- 
Individui con deficit specifici permettono di 
onenti operative di un compito. Tuttavia 


w 


erente, allora è p 
cognitive sono | 


PE 


SRD 


PREDDDDE- 
COOO 


PPRPOPPIOD- 


DE 
€08982888Se 


4 metodi delle neuroscienze cognitive 123 


lo studio dei casi singoli soffre di maggiori limiti rispetto 
alla possibilità di collegare strutture neurali a operazioni 
cognitive. Le lesioni da ictus 0 da tumore interessano re- 
gioni cerebrali estese e influenzano parecchie strutture. È 
difficile capire quale area colpita sia correlata a un certo 
deficit. Con gli studi di gruppo vi sono più possibilità. 
Benché possa esservi molta eterogeneità nell’estensione e 
nella localizzazione del danno, il software di ricostruzio- 
ne può identificare regioni di sovrapposizione, come si 
vede nella Figura 4.22. Mentre le differenze individuali 
potrebbero derivare dal fatto che le lesioni coinvolgono 
regioni diverse, si spera che il sito comune interessato 
dalla patologia produca un pattern costante di deficit nel 
compito esaminato. 

La controversia fra i sostenitori degli studi di gruppo e 
di singoli casi riflette la differenza d'approccio tra neuro- 
scienze cognitive e neuropsicologia cognitiva. Il metodo 
fondato sullo studio di casi singoli rende possibili potenti 
intuizioni in merito alle componenti funzionali della co- 
gnizione. Per esempio, gli studi di casi sono stati essen- 
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4.22. è ditficie trarre inferenze 
utili dallo studio di pazienti con danni 
cerebrali, dal momento che non 
esistono due lesioni spontanee 
identiche. Gli studi di gruppo possono 
facilitare l'analisi funzionale delle 
strutture cerebrali identificando 
regioni di sovrapposizione tra 

le lesioni. Questi disegni 
rappresentano l'estensione di lesioni 
nella corteccia frontale sinistra 

in una serie di pazienti. Ogni fila 
rappresenta un diverso paziente; 

da sinistra verso destra, le sezioni 
trasversali risalgono dalle regioni 
Inferiori a quelle superiori del cervello 
(secondo lo schema visibile 
nell'angolo in alto a sinistra). 

L'ultima fila in basso mostra, in forma 
composta, l'estensione della lesione 
per l'intero gruppo. 
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ziali per dimostrare che le lesioni cerebrali possono colpi- 
re selettivamente categorie semantiche molto ristrette. 
Un paziente studiato da Alfonso Caramazza e dai suoi 
collaboratori alla Johns Hopkins University manifestava 
una forma peculiare di anomia, ovvero di incapacità di 
assegnare alle cose il loro nome (Hart et al., 1985): il suo 
problema era ristretto solo a certe classi di oggetti, e pre- 
cisamente al nomi dei frutti e degli ortaggi. Quando do- 
veva nominare oggetti di altre categorie, come attrezzi 0 
mobili, lo stesso paziente non mostrava alcuna difficoltà. 
Se lo studio fosse stato condotto su un gruppo di pazienti 
anomici, la specificità del problema di questo paziente 
forse sarebbe stata attribuita alla normale variabilità fra 
soggetti. Ma studiandolo come caso isolato, il suo proble- 
ma emerse con grande evidenza e suggerì di cercare sia 
altri pazienti affetti da un deficit simile, sia pazienti con 
anomie specifiche per altre categorie di oggetti. Da que- 
sto lavoro sono scaturiti sofisticati modelli dell’organizza- 
zione funzionale delle conoscenze semantiche. 

D'altra parte gli studi di gruppo si sono dimostrati uti- 
li per collegare i processi cognitivi a strutture cerebrali 
sottostanti (Robertson et al., 1993), Se si ipotizza che una 
certa struttura effettui una data operazione mentale, allo- 
ra le lesioni in quella struttura dovrebbero associarsi a de- 
ficit nei compiti che dipendono dalla presunta operazio- 
ne. Ciò non significa che gli effetti saranno gli stessi in 
tutti i pazienti: in alcuni il danno può non essere molto 
esteso o non interessare il tessuto critico, Inoltre, come 
nei soggetti sani, vi saranno differenze individuali tra i 
singoli pazienti rispetto alla loro prestazione in un com- 
pito o alle strategie personali che possono aver sviluppa- 
to. Ciò nonostante, gli studi di gruppo permettono di ri- 
cercare somiglianze tra pazienti con lesioni simili, come 
pure di confrontare sistematicamente gli effetti di lesioni 
in strutture cerebrali differenti. 


Lesioni virtuali: stimolazione magnetica 
transcranica 


Gli studi di lesione sono stati uno strumento importante 
per analizzare la relazione tra cervello e comportamento, 
sia in ricerche sull'uomo che su altri animali. In generale 
l'osservazione di pazienti con deficit neurologici ha costi- 
tuito il fondamento di molte teorie. I deficit riscontrati 
in soggetti che avevano subìto ferite da arma da fuoco 0 
da schegge di granata durante la Prima Guerra Mondiale, 
hanno avuto un'importanza fondamentale per identifica- 
re tutta la vasta gamma dei deficit visivi che possono as- 
sociarsi alle lesioni della corteccia occipitale e parietale. 
Ma quando lavora su soggetti umani, lo sperimentatore 
deve limitarsi alle bizzarrie della natura (o alla tipologia 
di danni causata dagli armamenti bellici). Gli studi sull’a- 
nimale conferiscono allo sperimentatore il vantaggio di 
controllare sia il sito che l'estensione della lesione cere 
brale; ricerche come queste hanno permesso di identifi- 


care la complessa rete di sistemi nella cortecd 
che sostiene la percezione visiva. In questo ti 
mentazione è possibile verificare un'ipotesi 
do gli effetti di lesioni in regioni cerebrali di 
La stimolazione magnetica tra 
transcranial magnetic stimulation) apre nuo 
per applicare alla ricerca sull'uomo il metodo di 
ne usato nella sperimentazione sull'animale, Qi 
nica consiste nell'interrompere la funzione n 
una regione prescelta della corteccia; come act 
altri studi di lesione, le conseguenze comport 
prodotte dalla stimolazione possono fornire 
importanti sulla funzione normale del tessu 
Ciò che rende questo metodo molto interessan 
applicata correttamente, la TMS è una t 
non invasiva, Essendo usato principalmente 
sani, questo metodo permette di evitare il 
sempre presente nella neuropsicologia tradizion 
dal fatto che un disturbo neurologico altera la fu 
del cervello nel suo complesso. In sostanza, la TN 
tecnica che consente di generare lesioni « 
scual-Leone et al., 1999), 
Il dispositivo per la TMS consiste di una bob 
a spire molto fitte, rivestita di materiale isola 
gata a potenti condensatori elettrici. Una volta è 
condensatori inviano una forte corrente elettrica 
bina, con conseguente generazione di un campo. 
tico. Quando il coil è posato sulla superficie del a 
campo magnetico attraversa la cute e lo scalpo è; 
una corrente fisiologica che porta i neuroni a 
impulsi (Figura 4.23). L'esatto meccanismo che qi 
scarica neurale non è noto. È possibile che la cì 
porti alla generazione di potenziali d'azione nel sori 
alternativa, la corrente potrebbe stimolare d 
gli assoni. L'area dell'attivazione neurale dipend 
forma e dalla posizione del coil. Con le bobine 
mente in commercio, l'attivazione primaria può 
circoscritta a una superficie di circa 1,0-1,5 cm. 
La TMS è stata usata per investigare il ruolo di 
aree cerebrali. Quando il coil è posato sopra l'area 
corteccia motoria corrispondente alla mano, la sti 
zione produce l'attivazione dei muscoli del polso e, 
dita. La sensazione individuale può essere alquani 
zarra — la mano si contrae visibilmente, ma per il so 
to il movimento è del tutto involontario! AI pari di 
altri strumenti di ricerca, originariamente la TMS è gt 
sviluppata per scopi clinici, La stimolazione diretta 
corteccia motoria è un mezzo relativamente sei 
valutare l'integrità delle vie motorie; l’attività mus 
alla periferia si manifesta infatti circa 20 ms dopo 
molazione della corteccia motoria. 
Quando la stimolazione interessa altri siti, 
di solito non percepisce alcun effetto. Ma si p 0 
cilmente rilevare modificazioni misurabili della sua, 
stazione, se si controlla il tempo che intercorre fra lai 
molazione e gli eventi comportamentali a essa 
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0, la stimolazione della corteccia visiva può in- 
m la capacità del soggetto di identificare una 
fthout et al., 1999). La scarica sincronizzata in- 
uroni visivi sottostanti interferisce con il loro 
mento. Variando con opportune mani- 
l'intervallo che separa l'inizio dell'impulso 
dello stimolo (per esempio, la presen- 
na lettera), si può ricostruire il corso dell’ela- 
nel tempo. In un compito di identificazione di 
(la persona sbaglierà soltanto se la stimolazione 


Srna per il og somministrata tra i 70 e i 170 ms dopo la pre- 
A pari di della lettera. Se la stimolazione TMS viene 
OE prima di questo intervallo temporale, i 


‘hanno il tempo di recuperare; se è somministra- 
o, i neuroni visivi hanno già risposto allo stimolo. 
MMS è soggetta a notevoli limitazioni. Come emer- 
nente dall'ultimo esempio, in genere gli effetti 
stimolazione magnetica sono piuttosto brevi. Il me- 
tende a funzionare nel modo migliore nei compiti 
la stimolazione è strettamente associata o allo sti- 
oal movimento. Resta ancora da vedere se compiti 
plessi possano essere disturbati da brevi salve di 
zioni indotte dall'esterno. Il fatto che la stimola- 


vamente semplia 
&; l’attività muscoli 
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4.23 Stimolazione magnetica 
transcranica (TMS) applicata sul lobo 
occipitale. (a) Il centro della bobina 
a forma di 8 viene collocato sulla 
zona prescelta. Quando si trasmette 
un grande campo elettrico, la bobina 
genera un impulso magnetico che 
attraversa il cranio e attiva i neuroni 
nella corteccia sottostante. 

(b) Lo sperimentatore fa variare 
l'intervallo di tempo che intercorre fra 
la presentazione della lettera-stimolo 
e l'impulso elettrico. Quando 
l'impulso segue lo stimolo di 70-130 
ms, il soggetto non riesce mai 

a identificare lo stimolo, in nessuna 
delle prove, Si noti il verificarsi di 
errori anche quando l'impulso 
precede lo stimolo; ciò dipende dal 
fatto che in alcune prove il soggetto 
batte le palpebre dopo l'impulso. 

(b) Adattata da Corthout et al 
(1999). 
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zione attivi un’area limitata della corteccia è sia positivo 
che negativo. Lo sperimentatore può circoscrivere la sti- 
molazione a un’area specifica, soprattutto se le coordina- 
te si basano su scansioni MRI. Ma la TMS è di scarso aiu- 
to per esplorare la funzione di aree corticali che non 
sono alla superficie del cervello. Malgrado queste limita- 
zioni, la TMS offre allo studioso di neuroscienze cogniti- 
ve un metodo potenzialmente sicuro per interrompere în 
via temporanea l’attività del cervello umano. Quasi tutti 
gli altri metodi si rifanno a procedure di correlazione, o 
tramite lo studio di lesioni a insorgenza spontanea 0, 
come vedremo nel prossimo paragrafo, tramite l'osserva- 
zione della funzione cerebrale mediante le tecniche di 
neuroimmagine. 


Imaging funzionale x 


Abbiamo già accennato al fatto che la ricerca su pazienti 
neurologici si basa sull’assunto che la lesione cerebrale 
sla un processo a carattere eliminatorio, in quanto elimi- 
na certe operazioni mentali a fronte di effetti scarsi o 
nulli sulle altre. Ma poiché il cervello possiede massicce 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a Robert T. Knight, M.D. 


Il dott. Knight è docente presso il Dipartimento di Psicologia della University of California a Berkeley. 
Il suo lavoro di ricerca fornisce un'elegante dimostrazione di come la misurazione dei potenziali evocati in pazienti neurologici 


possa rivelare interazioni fra regioni corticali diverse. 


Autori: Oggi le neuroscienze cognitive sono praticate da molte per- 
sone che non provengono da una formazione medica. Secondo lei 
che cosa dovrebbe sempre tenere presente, nell'analizzare i propri 
risultati, chi lavora con persone affette da lesioni cerebrali? 
R.T.K.: La «regola d'oro» degli studi di lesione nel campo delle 
neuroscienze cognitive è che la neuroanatomia della lesione — sia 
essa strutturale (cioè causata da ictus 0 resezione chirurgica) o neu- 
rochimica (cioè di origine parkinsoniana) — costituisce la base per 
interpretare tutti risultati da cui si traggono inferenze sulle relazio- 
ni cervello-comportamento. Spesso si fa l'errore dî pensare che, per 
definizione, sia meglio lavorare con un numero molto alto di pazien- 
ti piuttosto che con un numero ridotto. Ma, come in tutti i lavori 
sperimentali, la varianza del gruppo in esame è un fattore di prima- 
ria importanza. Le nostre interpretazioni sono affidabili soltanto in 
relazione alla varianza del gruppo che esaminiamo. La confusione 
su questo punto è in parte all'origine delle contrapposizioni, nella 
letteratura scientifica, tra chi sostiene l'approccio dello studio di casi 
singoli e chi invece privilegia gli studi di gruppo. 

Purtroppo, vi sono molti modi in cuì la faccia brutta della varianza 
può far capolino nelle ricerche su popolazioni di casi clinici. Per esem- 
pio, gli effetti dei farmaci nel Parkinson (vale a dire, a quanto tempo 
di distanza dall'ultimo trattamento con dopamina sono stati raccolti i 
dati del nostro paziente parkinsoniano?), il controllo delle crisi epilet- 
tiche nei pazienti post-lobectomizzati, e l'anatomia della lesione nei 
pazienti colpiti da ictus 0 da traumi cranici, sono tutti aspetti molto 
importanti della raccolta e dell'analisi dei dati. | neuroscienziati co- 
gnitivi che non hanno una formazione medica devono poter contare 
sull'aiuto di un collaboratore per tenere conto anche di questi aspetti. 
Come in tutte le forme dî ricerca, più stretta sarà l'interazione in que- 
ste collaborazioni, tanto più fruttuosi saranno i risultati. 

Inoltre stanno emergendo gli strumenti (cioè fMRI, PET, EEG ad 
alta densità e MEG) per affrontare problemi come la diaschisi, ovve- 
ro gli effetti a distanza di una lesione, grazie all'implementazione 


interconnessioni, i danni a una particolare area possono 
avere conseguenze molto estese. Non è sempre facile ca- 
pire la funzione della parte mancante di un sistema, os- 
servando il funzionamento delle parti che restano attive. 
Se si guastano le candele, o si rompe il sistema di alimen- 
tazione dei pistoni, un'automobile smette di funzionare. 
Ciò non significa che le candele e lo spinterogeno faccia- 
no lo stesso lavoro, ma piuttosto che la loro eliminazione 
ha conseguenze funzionali simili, 

Questi problemi mettono bene in evidenza quanto sia 
necessario disporre di metodi per misurare la normale at- 
tività del cervello. Su questo fronte l'ultimo decennio ha 
visto la comparsa di alcune straordinarie innovazioni tec- 
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degli studi di lesione, di neuropsicologia e di neuroscienze 
futuro la descrizione dell'anatomia di una lesione focale 
a includere la rete diffusa, corticale 0 subcorticale, 
rea del danno sia nella condizione di riposo che durante l' 
di un compito. Ciò probabilmente influenzerà in modo p 
mulazione di teorîe circa le relazioni cervello-comportamento. 
Autori: Cresce il numero dei casi in cui gli studi condotti con le 
che di neuroimmagine, come la PET o la fMRI (che misurano il 
sanguigno), portano a risultati che non coincidono con i dati i 
negli studi dî lesione. A suo giudizio è un problema grave? 
R.T.K.: La divergenza fra gli studi PET e MRI e gli studi di N 
leva alcune questioni interessanti. Uno dei problemi di fondo 
gno sperimentale sta nelle caratteristiche dei soggetti 
certo approccio metodologico. Fatta eccezione per pochi studi 
sioni o sull’invecchiamento, le tecniche metaboliche di brain 
vengono applicate solo a soggetti giovani e normali. Per contro, g 
di di lesione tipicamente popolazioni di soggetti 
ni, in cui gli effetti del fattore età si sovrappongono a quelli d 
ne cerebrale. Quindi, quando si cerca di confrontare i risultati 
co-metabolici di soggetti giovani con quelli di soggetti con 
una doppia confusione tra effetti dell’invecchiamento e della È 
zazione cerebrale post-lesione. Ovviamente, un corretto disegno. 
mentale deve prevedere che si confrantino i risultati della PET e; 
fMRI in pazienti cerebrolesi e in controlli normali di età più 
speranza è che questo metodo, accoppiato agli studi PET e fMRI di 
getti con lesioni, riesca ad accertare le differenze e le co i 
fra gli approcci basati sul flusso sanguigno e lo studio di lesione. 
Un problema più di fondo sta nel determinare con es 3 
cosa misurino realmente le tecniche di imaging basate sul fl 
tico. La ben provata associazione tra flusso sanguigno, utili n 
bolico del glucosio e produzione di segnali neuronali dimostra d 
fMRI e la PET possono avere un ruolo importante nella ricerca su 
cessi cognitivi. Tuttavia non è chiaro in che cosa si traduca, in n 


nologiche. In effetti nuovi strumenti e metodi di 
compaiono a un ritmo talmente incalzante che, per favo 
rire la rapida diffusione di queste informazioni, sono stà 
te fondate nuove riviste e nuove società scientifiche. 
prossimi paragrafi passeremo in rassegna alcune delle tec 
nologie che permettono ai ricercatori di osservare in vità: 
l’attività elettrica e metabolica del cervello umano sano. 


M Segnali elettrici e segnali magnetici 


L'attività neurale è un processo elettrochimico. Anche 
il potenziale elettrico prodotto da un singolo neuroneè 
piuttosto piccolo, l’attività simultanea di vaste popola 
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neurale, una variazione di flusso nell'ordine del 2- 
mente la fMRI e la PET misurano gli aspetti più 

one neurale associata a un dato compito, mentre 
arr misurino un'attività più distri- 


Mia dig 
piti che, a quanto è emerso dagli studi di lesione, 
temporali mesiali come l'ippocampo. Quando 
eseguiti da soggetti sani, la PET e la fMRI non 
una attività neurale in queste regioni, un classico esempio 
‘fra metodi». Ma il problema non è così grave come a 


‘compiti di memoria. Ma regioni diverse della forma- 
pale sono attivate durante una varietà di compiti che 
da controllo in un esperimento sulla memoria basa- 
del flusso sanguigno. L'approccio sottrattivo delle 
ging può non evidenziare alcuna attivazione differen- 
le strutture temporali mesiali sono attive sia nel 
0 sia in quello di memoria, Ovviamente non esisto 
0 cattive in assoluto; ogni metodo ha i propri punti 
debolezza. Occorre però notare che soltanto il metodo 

ta con chiarezza il ruolo critico assolto dalla for- 
pale nei processi della memoria. Le immagini sottrat- 
basate sul flusso sanguigno mostrano un livello di 
0 0 addirittura assente, mentre l'EEG rileva attivazio» 

Mi pod remora Quindi nessuno di questi metodi 
ricercatore îl benché minimo sospetto sull'enorme im- 
olo dell'ippocampo nei processi della memoria. Ciò de- 
forza a favore dell'uso di combinazioni di più metodi, nel- 

Neuroscienze cognitive, 
quali casi, negli studi sullo sviluppo, è lecito affidarsi a una 
tica per stabilire se una lesione corticale ha probabilmente 
Na riorganizzazione funzionale? Il quadro sintomatico dei de- 
ida un bambino di 6 anni con una lesione focale oppure dif- 

ce da quello di un giovane di 20 anni con lo stesso tipo di 


i di cellule neurali genera potenziali elettrici abba- 

‘grandi da poter essere misurati tramite elettrodi 
rmazioni, sono stà cati al cuoio capelluto. Questi elettrodi superficiali 
tà scientifiche. olto più grandi di quelli usati per le registrazioni 
na alcune delle tei ingole cellule, ma i principi del loro funzionamento 
di osservare in ì gli stessi. Si misura una variazione della tensione, 
ello umano sano. ispondente alla differenza di potenziale fra un elet- 
lo di registrazione e un elettrodo di riferimento. Que- 


tante che, per 


i otenziale può essere registrato in superficie perché i 

Î Suti del cervello, del cranio e del cuoio capelluto con- 
chimico. Anche st ono passivamente le correnti elettriche prodotte dal- 
singolo neurone ità sinaptica. La registrazione di questi segnali pren- 
} di vaste popola= Îl nome di elettroencefalogramma o EEG. 


R.T.K.: La riorganizzazione cerebrale in seguito a un danno al sì- 
stema nervoso centrale è un fenomeno ancora poco conosciuto; | 
dati sperimentali a nostra disposizione sono molto limitati, nono- 
stante la grande importanza che questo argomento riveste sia sul 
piano clinico che su quello teorico. Come regola pratica, sì pensa 
che il recupero della funzione diminuisca drasticamente in un qual- 
che momento fra i 6 e i 10 anni. A sostegno di questa ipotesi vi 
sono soprattutto | risultati di una ricerca neurolinquistica, condotta 
su bambini afasici con lesioni focali e bambini che richiedevano l'e- 
misferectomia. Fatto interessante, la «plasticità del linguaggio» di- 
minuisce all'incirca nel periodo in cui nel corpo calloso avvengono 
processi di mielinizzazione delle fibre che connettono i due emisfe- 
ri, una prova a sostegno delle teorie sull'inibizione interemisferica. 
Tuttavia anche le evidenze a favore di questa relazione sono in 
gran parte indirette. 

Un tema più critico può consistere negli effetti dell'età sui para- 
metri temporali della riorganizzazione funzionale. Per esempio, la 
nozione che negli adulti afasici non si verifichi col tempo un sostan- 
ziale recupero della funzione, non è corretta. La verità è che negli 
adulti il recupero funzionale può richiedere un tempo molto più lun- 
go di quello che serve nei bambini. Consideriamo, per esempio, un 
bambino di 4 anni afasico in seguito a una lesione all'emistero sini- 
stro e due casi di afasia, da lesioni simili per grandezza e posizione, 
in un adulto di 40 anni e in un anziano di 70. Nel bambino gran 
parte del recupero potrebbe avvenire nell'arco di un anno, nell'uo- 
mo di 40 in dieci anni e sempre in dieci anni nella persona di 70. 
Ma il settantenne ha molte probabilità di essere già morto al compi- 
mento del 75° anno, perciò în quest’adulto sarebbe stato registrato 
un recupero solo limitato. Poiché in letteratura prevalgono netta- 
mente | casi di soggetti molto anziani, si arriva all’errata conclusio- 
ne che negli adulti il recupero sia debole 0 inesistente. Ma l'uomo 
che aveva subito la lesione a 40 anni, a 50 potrebbe rivelarsi altret- 
tanto abile nell'uso del linguaggio quanto il bambino di 5 anni a un 
anno di distanza dal danno cerebrale. Sembra che la riorganizzazio- 
ne funzionale sia un processo che può aver luogo a ogni età, quindi 
potrebbe essere di fondamentale importanza chiarire l'influenza del- 
l'età sul tempo di recupero. 


L'elettroencefalografia, cioè la registrazione continua 
dell'attività globale del cervello, ha molte applicazioni 
cliniche importanti. La ragione sta nel fatto che stati 
comportamentali diversi sono associati a tracciati EEG di 
forma diversa, costante e prevedibile (Figura 4.24). Per 
esempio, durante il sonno profondo l'EEG è caratterizza- 
to da oscillazioni lente, molto ampie, presumibilmente 
prodotte da cambiamenti ritmici nell'attività di grandi 
gruppi di neuroni. Negli altri stadi del sonno e durante le 
varie fasi della veglia questo pattern cambia, ma secondo 
modalità prevedibili. 

Essendo i ritmi dell'EEG normale ben stabiliti e inoltre 
costanti nei diversi individui, l’elettroencefalogramma è 
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4.24 Tracciati dell'EEG nel corso dei differenti stati di coscienza. 
Da Kolb e Whishaw (1986), tratta da Penfield e Jasper (1954). 


in grado di rivelare anomalie della funzione cerebrale. 
Come si è detto in precedenza, l'EEG fornisce informa- 
zioni importanti per la diagnosi e il trattamento dell’epi- 
lessia (si veda Ja Figura 4.18). Tra i vari tipi di attacchi 
epilettici, le crisi generalizzate non sembrano avere un 
preciso sito d'origine e nel tracciato dell'EEG appaiano 
bilaterali, simmetriche. Le crisi focali, invece, hanno ini- 
zio in un'area limitata per poi diffondersi a tutto il cer- 
vello. Le crisi focali sono spesso il primo indizio di un’a- 
nomalia neurologica. Possono derivare da anomalie con- 
genite, come una malformazione vascolare, o svilupparsi 


4.25 Le risposte elettriche 
relativamente piccole a eventi 
specifici possono essere osservate 
soltanto estraendo la media 
(averaging) dei tracciati EEG su 

una serie di prove. Le ampie 
oscillazioni di fondo dell'EEG rendono 
impossibile rilevare con una singola 
prova la risposta evocata allo stimolo 
sensoriale. Calcolando la media 

di decine o centinaia di prove, 

Il rumore di fondo dell'EEG viene 
eliminato e resta soltanto 


Si noti la differenza di scala fra di suoni 
le onde dell'EEG e dell'ERP. 


\yonida renuntante?) Toryente ì 


in seguito a un'infezione locale, a una crescita ti 
agli esiti di un ictus o di un trauma. L'EEG di vu 
permette una grossolana localizzazione delle cri 
poiché alcuni elettrodi rilevano l'insorgere del 
prima di altri e con ampiezza maggiore. 

Per quanto riguarda l'indagine dei processi co 
l'EEG è uno strumento con potenzialità limiti 
che la registrazione tende a riflettere l’attività i 
globale del cervello. Un approccio più potente; 
usato dalle neuroscienze cognitive, è incentrato si 
dulazione dell'attività cerebrale in risposta a una 
particolare, Questo metodo richiede di estrarre d 
le globale dell'EEG una risposta evocata. 

La logica di questo approccio è piuttosto din 
estrae la media (averaging) dei tracciati EEG ott 
una serie dì prove sincronizzando le registrazioni 
a un evento esterno, per esempio la comparsa di 
molo © di una risposta. La sincronizzazione fa 
variazioni dell'attività elettrica cerebrale non a 
con gli eventi che interessano vengano elim 
sposta evocata, ovvero il potenziale e 0-c0 
(ERP, da event-related potential), o potenziale 
(PE), è un segnale molto piccolo, immerso nel fl 
V'EEG. Costruendo la media degli EEG diventa p 
estrarre [cioè separare dal rumore di fondo] questo 
le, che riflette l'attività neurale specificamente a 
un particolare evento sensoriale, motorio 0 cog 
cui il nome di potenziale evento-correlato; Figura 
Una caratteristica importante delle risposte evocate! 
forniscono una registrazione temporale precisa del 
tostante attività neurale. La risposta evocata fornisa 
rappresentazione di come varia nel tempo l’attività; 
rale mentre il cervello umano è impegnato nell'eli 
certe informazioni. 

L'ERP si è rivelato uno strumento importante, 
che per i ricercatori, anche per i clinici, Le risposte, 


x 100 prove — I 
Calcolo al computer 
della media dei segnali 


700ms 
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cite permettono di identificare a quale livello sia 

il deficit funzionale dei pazienti neurologici. 
0, Il potenziale evocato visivo può essere mol- 
er diagnosticare la sclerosi multipla, malattia 
la demielinizzazione delle fibre nervose. Quan» 
istruzione della mielina investe il nervo ottico, vi 
do nella comparsa dei picchi iniziali della rispo- 
ilva evocata. Allo stesso modo i tumori che compro» 
îo la capacità uditiva, perché comprimono o dan- 
ino aree per l'elaborazione dell'informazione acu- 
ossono essere localizzati usando i potenziali evo- 
ci (PEA o AEP, da auditory evoked potential); è 
tti che i picchi e i ventri caratteristici degli AEP 
i prodotto dell'attività neuronale in aree distinte, 
0 di vista anatomico, del sistema uditivo ascen- 
le. ]l primo AEP è un indice dell'attività del nervo 
co è insorge pochi millisecondi dopo lo stimolo so- 
Nei primi 20-30 ms si ha poi una rapida successio- 
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evocato è formato da una serie di picchi positivi e negativi, in una successione temporale prevedibile. In questo potenziale evocato 
AJ primi picchi sono invarianti e sono stati associati all'attività neurale di specifiche strutture cerebrali. | picchi successivi dipendono 
Mallocalizzazione della loro sorgente è al centro di intensi dibattiti e ricerche. 


ne di risposte che rappresentano, in sequenza, la scarica 
di neuroni nel tronco encefalico, nel mesencefalo, nel ta- 
lamo e nella corteccia (Figura 4.26). Queste risposte ste- 
reotipate consentono al neurologo di individuare con 
esattezza a quale livello si è instaurata la patologia. Quin- 
di, esaminando le risposte sensoriali evocate in pazienti 
con problemi di udito, il clinico può determinare se il 
problema consiste in un deficit dell’elaborazione senso- 
riale e, in caso affermativo, a quale livello è localizzato. 

In questo esempio abbiamo specificato le strutture 
neurali associate con le componenti precoci dell'ERP. È 
importante notare che la localizzazione di queste compo- 
nenti è stata inferita in base a metodi indiretti, poiché le 
registrazioni dell'attività elettrica sono effettuate alla su- 
perficie dello scalpo. Per quanto riguarda le componenti 
precoci correlate alla trasmissione di segnali lungo le vie 
sensoriali, i generatori neurali vengono inferiti a partire 
dai risultati di altri studi in cui si sono usate sia tecniche 
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dirette di registrazione, sia calcoli del tempo richiesto 
dalla trasmissione dei segnali neurali lungo le vie periferi- 
che. Ciò non è possibile quando si esaminano le risposte 
evocate generate da strutture corticali. La corteccia uditi- 
va proietta i propri messaggi a molte aree corticali, le 
quali contribuiscono tutte alla risposta evocata che viene 
misurata. Perciò il problema della localizzazione diventa 
molto più difficile quando si osservano queste compo- 
nenti dell'ERP più tardive. 

Per tale ragione gli ERP sono utili soprattutto per de- 
scrivere il corso temporale dei processi cognitivi, piutto- 
sto che per identificare le strutture cerebrali da cui hanno 
origine gli eventi elettrici. Per esempio, come vedremo 
nel Capitolo 7, le risposte evocate possono dirci quando 
l'elaborazione di uno stimolo viene influenzata dall’at- 
tenzione. Gli ERP, inoltre, sono indicatori fisiologici del 
momento in cui una persona decide di rispondere o in 
cui rileva un errore. 


4.27 (a) Per trovare la soluzione in avanti (forward solution), sì genera 
un modello di testa in base ai dati relativi alla conducibilità dei tessuti 

del cervello, del cranio e del cuoio capelluto, Il pattern deriva dalla 
posizione e dall'orientamento di un singolo dipolo, usato per simulare 

una popolazione attiva di neuroni. La carica dipolare genera correnti 
elettriche che fluiscono alla superficie della sfera, generando uno specifico 
pattern di cariche elettriche sulla superficie; in ciò consiste la «soluzione 

in avanti». (b) Il problema inverso sorge perché un certo pattern osservato 
alla superficie dello scalpo può derivare da molte, possibili posizioni dei 
corrispondenti generatori neurali. 


Comunque si sono fatti notevoli progressi 
luppo di strumenti analitici per localizzare le fi 
ERP registrati a livello dello scalpo. Questo p 
la localizzazione ha una lunga storia: verso la. 
XIX secolo il fisico tedesco Hermann von Heln 
mostrò che un evento elettrico all'interno di u 
di materia, dotata di forma sferica e omogenea 
prietà di conduzione (perciò paragonabile al 
produce uno specifico pattern di attività c 
perficie della sfera, un fenomeno denominato 
avanti (forward solution, Figura 4.27). Ma 
mostrò anche che, data una particolare distrib 
cariche elettriche alla superficie della sfera, è in 
determinare la distribuzione delle cariche 
sono all'origine di quel pattern, un problema. 
problema inverso. La difficoltà sorge perché un n 
finito di possibili distribuzioni delle cariche alli 
della sfera può dare origine a uno stesso pattern di 
ficie. | ricercatori che utilizzano gli ERP purtropp 
a che fare con il problema inverso, dato che tutte 
misurazioni avvengono a livello dello scalpo. 
determinare quali aree cerebrali devono essere al 
produrre il pattern registrato, cioè: dove sono 
generatori di un particolare evento nell’ERP? 

Per risolvere questo problema i ricercatori sì 
viti di sofisticate simulazioni al computer, ) 
plificando gli assunti fondamentali sulle pro 
dei tessuti della testa e del cervello, e sulla 
ca dei neuroni attivi. D'importanza critica è I° 
il dipolo elettrico, ovvero un conduttore d 
stremità positiva e una negativa, sia un'adeguati 
lizzazione di un generatore neurale (Figura 
esempio, si può considerare un dipolo il potenzi 
sinaptico eccitatorio generato a livello della 
una cellula piramidale corticale. 

La tecnica di modellizzazione inversa ( 
ling) è basata sul dipolo. Per mezzo di un calco 
alta velocità si genera un modello sferico della 
suo interno si situa, in una certa posizione, un 
Quindi si calcola la soluzione del problema în 
forward solution), per determinare la distribuw 
cariche che questo dipolo genererebbe alla superfì 
la sfera. Il pattern così previsto viene poi con! 
i dati delle registrazioni effettive. Se la dii 
sultati previsti e quelli realmente ottenuti è pig 
lora si assume che il modello è confermato; sé 
differenza è grande, il modello viene rigettato è; 
de in esame un'altra soluzione cambiando la 
del dipolo. Procedendo in questo modo, si 
sizione del dipolo dentro la sfera fino a che si ott 
corrispondenza migliore (best match) fra pi O 
sultati reali. In molti casi, per ottenere una buoni 
spondenza è necessario usare più di un dipolo, 
dovrebbe sorprendere: è probabile, infatti, che 
siano il risultato di processi elaborativi in molt 
cerebrali! 
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modellizzazione inversa. Nella parte superiore 
esentati tre neuroni corticali piramidali, con l'asse 
ite alla superficie della corteccia. 
ificeve un input sinaptico eccitatorio a livello del 
postsinaptico che si genera provoca 
0 del neurone, fino al soma cellulare 
Ke un campo elettrico con un polo negativo (-) 
l'altro polo, costituito dal potenziale elettrico positivo 
Npo del neurone. | campi elettrici delle cellule 
possono essere rappresentati come un singolo 
La modellizzazione inversa implica di calcolare 
‘a partire dall'attività elettrica registrata 


| mano che il numero dei dipoli au- 
difficile identificare una soluzione 
de nel problema inverso. Per superare 
i ricercatori stanno esplorando due nuo- 
mo luogo, usando la risonanza magne- 
omica, i ricercatori possono lavorare 
testa tridimensionali e molto precisi, 
delli grossolani di forma sferica. In se- 


condo luogo, i risultati dell'imaging anatomico (si veda 
più avanti) possono essere utilizzati per limitare le possi- 
bili localizzazioni dei dipoli e quindi ridurre notevolmen- 
te la gamma delle possibili soluzioni. 

Una tecnica correlata all'ERP è la magnetoencefalo- 
grafia, o MEG. Oltre agli eventi elettrici associati con 
l'attività sinaptica, i neuroni attivi producono anche pic- 
coli campi magnetici (si veda il Capitolo 2). Come nel- 
l'EEG, si può costruire una media dei tracciati MEG pro- 
dotti in una serie di prove; si ottengono così i campi 
evento-correlati (ERF, da event-related fields). La MEG for- 
nisce la stessa risoluzione temporale degli ERP, e in più 
ha il vantaggio di localizzare la fonte del segnale. Ciò di- 
pende dal fatto che, diversamente dai segnali elettrici, i 
campi magnetici non sono soggetti a distorsioni nell'at- 
traversare il cervello, il cranio e il cuoio capelluto. Quindi 
è necessario ricorrere a tecniche di modellizzazione in- 
versa simili a quelle usate nell'EEG, ma le soluzioni sono 
più accurate. 

La sua elevata affidabilità nella risoluzione spaziale ha 
fatto della MEG uno strumento prezioso per la neurochi- 
rurgia (Figura 4.29). Consideriamo, per esempio, il caso 
in cui una scansione MRI riveli un grande tumore nei 
pressi della scissura di Rolando. Questi tumori pongono 
al chirurgo un grave dilemma: se il tumore si estende 
fino al solco precentrale, l'intervento sarebbe da evitare o 
rimandare, poiché la procedura ha molte probabilità di 
danneggiare la corteccia motoria, provocando nel pazien- 
te una paralisi parziale. Ma se il tumore non si estende 
fino alla corteccia motoria, in genere vale la pena di in- 
tervenire chirurgicamente. La MEG è una procedura 
preoperatoria non invasiva che consente di identificare la 
corteccia somatosensoriale. A partire dagli ERF prodotti 
in seguito alla ripetuta stimolazione delle dita, del brac- 
cio e del piede, mediante la tecnica della modellizzazione 
inversa si determina se i generatori neurali sottostanti 
sono localizzati anteriormente alla lesione. Nel caso illu- 
strato nella Figura 4.29, il chirurgo può procedere ad 
asportare il tumore senza paura di causare una paralisi. Il 
tumore, infatti, si spinge fino alla regione posteriore del 
solco postcentrale, risparmiando chiaramente la corteccia 
motoria, 

La MEG comporta però anche alcuni svantaggi, per- 
lomeno nella sua forma attuale. In primo luogo permet- 
te di rilevare soltanto i flussi di corrente paralleli alla su- 
perficie del cranio. La maggior parte dei segnali MEG cor- 
ticali sono prodotti dal flusso di corrente intracellulare 
nei dendriti apicali dei neuroni piramidali. Perciò i neu- 
roni di cui la MEG riesce a registrare l’attività sono per 
lo più localizzati nei solchi in cui l’asse maggiore di ogni 
dendrite apicale tende a essere orientato parallelamente 
alla superficie del cranio (si veda il Capitolo 2). In se- 
condo luogo un apparecchio per la registrazione MEG ha 
ancora un costo abbastanza proibitivo in confronto al- 
l'apparecchio per registrare gli ERP. Un sistema che co- 
pre l’intera testa, cioè fornito di 150-300 sensori, costa 
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4.29 La magnetoencefalografia 
(MEG), una tecnica di visualizzazione 
preoperatoria non invasiva 

(a) L'immagine MRI mostra 

un grande tumore nei pressi della 
scissura di Rolando. (b) | campi 
evento-correlati (ERF) prodotti 

in seguito a ripetuta stimolazione 
tattile del dito indice. Ogni tracciato 
mostra il segnale magnetico 
registrato da una serle di sensori 
applicati allo scalpo. (c) Tramite 

le tecniche di modellizzazione inversa 
(inverse modeling), la sede del dipolo 
da cui derivavano le registrazioni 

di superficie in (b) viene localizzata 
anteriormente alla lesione. 

(d) Ricostruzione tridimensionale, 

in cui le aree in rosso corrispondono 
alla stimolazione delle dita delle mani 
e dei piedi nella parte sinistra 

del corpo, mentre l'area in verde 

è il tumore. Da Roberts et al. (1998) 


più di un milione di dollari. Per questo motivo nella let- 
teratura scientifica riguardante le neuroscienze cognitive 
il numero degli studi MEG pubblicati è ancora relativa- 
mente ridotto. 


8 Segnali metabolici 


I più straordinari progressi metodologici nel campo delle 
neuroscienze cognitive sono venuti dallo sviluppo di 
nuove tecniche di visualizzazione in grado identifica- 
re i correlati anatomici dei processi cognitivi (Raichle, 
1994). I due metodi più importanti sono la tomografia 
a emissione di positroni, comunemente chiamata PET, 
e la risonanza magnetica funzionale o (MRI (da functional 
magnetic resonance imaging) (0 anche imaging funzionale 
con la risonanza magnetica). Queste due tecniche rileva- 
no le variazioni nel metabolismo o nel flusso sanguigno 
cerebrale che si verificano mentre il soggetto è impegna- 
to nell'esecuzione di compiti cognitivi. I ricercatori han- 
no così la possibilità di identificare le regioni del cervello 
che si attivano durante questi compiti e di verificare ipo- 
tesi formulate circa l'anatomia funzionale. 


Diversamente dall'EEG e dalla MEG, la PET 
non misurano direttamente eventi neurali, mal 
variazioni metaboliche correlate con l'attività fi 
neuroni, non diversamente dalle altre cellule 
umano, richiedono energia sotto forma di ossì 
cosio sia per mantenere l'integrità cellulare sia) 
piere le proprie funzioni specializzate. Come 
tutte le parti del corpo, anche nel cervello ll 
glucosio sono distribuiti attraverso il sistema 
rio. Il cervello è un organo estremamente es 
punto di vista metabolico. Come si è detto ini 
sistema nervoso centrale usa circa il 20 
l'ossigeno che respiriamo. Eppure la quantità 
assicurata al cervello presenta solo una lieve wi 
tra le fasi di più intensa attività cerebrale e di 
se perché ciò che noi, sulla base del comp 
consideriamo «attività» e «riposo» non cot 
mente ad attività e riposo nell’ambito del funzit 
to neurale). È chiaro che il cervello deve auto 
Quando un’area cerebrale è attiva, riceve una 
maggiore di ossigeno e glucosio attraverso un 
del flusso sanguigno. 


PET sull'attivazione cerebrale misurano le va- 
del flusso sanguigno locale, nei vari distretti cere- 
(he sono correlate con l’attività mentale (Figura 
fare questo, è necessario immettere in circolo 
nte, Nel caso della PET si usano elementi ra- 
Oradioisotopi. A causa della loro instabilità, gli 
decadono rapidamente emettendo dal loro nu- 


su co un positrone. Quando un positrone collide 
ettrone, si generano due fotoni o raggi gamma. 

SI ag ai #r i toni non solo si muovono alla velocità della luce, 
af de : ndo senza alcun impedimento ogni tipo di tes- 

DI Me lo fanno in direzione opposta l'uno rispetto al- 


(Lo scanner PET - sostanzialmente un rivelatore di 
ma — determina il punto in cui è avvenuta la 
Poiché questi traccianti sono presenti nel san- 
l'immagine ricostruita mostra la distribuzione del 
uigno: la radiazione sarà più alta là dove l’af- 
li sangue è maggiore. 

Nopo usato più spesso in questi studi è ‘50, una 
labile dell'ossigeno con un tempo di emivita di 
ondi. L'isotopo viene incorporato nelle molecole 
a (H,0) e iniettato nel circolo sanguigno di un 
to in un dato compito cognitivo. Il pre- 
lo fondamentale della PET è che, sebbene una cer- 
di ossigeno radioattivo sarà assorbita da tutte 
del corpo, vi sarà un significativo aumento del 
natico nelle regioni cerebrali dove più intensa è 
neurale. Quindi gli studi di attivazione condotti 
til mon misurano l’attività metabolica in termini 
, Ma piuttosto relativi. In questi esperimenti l’i- 
de viene somministrata almeno due volte: durante 
e di controllo e durante la condizione spe- 
Ntale. | risultati solitamente sono riportati in termi- 
fi differenze nel flusso sanguigno cerebrale regiona- 


MEG, la PET e la fM OBF, da regiona! cerebral blood flow) fra le due condi- 


i neurali, ma piutti 
‘on l'attività neural Jonsid 
altre cellule del cor 
orma di ossigeno e gli 
Cellulare sia per co 
zate. Come accade 
cervello l'ossigeno € 
0 il sistema circo 
namente esigente 

i è detto in precede 
| circa il 20% di tutt 
la quantità di sangt 
) una lieve variazio 
ebrale e di riposo (| 
del comportamenti 
non corrisponde 

ito del funzionam 
o deve autoregolar: d 
, riceve una quanti 

traverso un aumente 


mo, per esempio, uno studio PET finalizza- 
IWentificare le aree cerebrali coinvolte nella percezio- 
Nella condizione sperimentale il soggetto os- 
Mi un'area circolare a scacchi, disposta tutt'intorno a 
tolo punto su cui il soggetto deve tenere fisso lo 
do (così da non muovere gli occhi); nella condizio- 
Ni controllo si presenta al soggetto soltanto il punto 
sare. In uno studio PET il ricercatore sottrae i con- 
della radioattività ottenuti durante la condizione di 
tollo dai conteggi nella condizione sperimentale. Il 
gio delle radiazioni sarà più elevato nelle aree cere- 
che erano attive mentre il soggetto osservava lo sti- 
Da scacchiera, in conseguenza dell’aumentato afflus- 
Sangue. Questa procedura sottrattiva ignora le varia- 
In termini assoluti del flusso sanguigno nelle diver- 
aree cerebrali: l’immagine sottrattiva identifica le aree 
Mostrano variazioni dell'attività metabolica in fun- 
one della manipolazione sperimentale (Figura 4.31). 

la condizione di controllo non implica necessaria- 
il completo riposo, ovvero non deve per forza 
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4.30. La tomografia a emissione di positroni (PET), tecnica che 
permette di misurare l'attività metabolica del cervello umano. 

Nella procedura più comune, si inietta nel soggetto acqua marcata 

con ossigeno radioattivo '50. | positroni emessi da questo isotopo instabile 
collidono con gli elettroni; come sottoprodotto della collisione, si generano 
due raggi gamma, 0 fotoni, che sì muovono in direzioni opposte, 

Lo scanner PET rileva questi fotoni e ne calcola la sorgente. Nelle regioni 
cerebrali in cui aumenta l'attività neurale, aumenta anche la richiesta 

di ossigeno. Da Posner e Raichle (1994), 


consistere nella semplice fissazione del punto, ma può 
anche prevedere un secondo compito sperimentale. 
L'immagine sottrattiva mostrerà allora le aree che sono 
più attive nel primo compito rispetto al secondo, e an- 
che le aree più attive nel secondo compito. In alcuni stu- 
di PET si confrontano gruppi di individui anziché con- 
dizioni sperimentali, per esempio si esaminano aspetti 
dell'attività cerebrale in pazienti schizofrenici e in sog- 
getti sani. 
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4.31 Misurazioni del flusso 
sanguigno cerebrale mediante la PET 
Il riquadro in alto a sinistra mostra 

Il flusso sanguigno mentre il soggetto 
teneva lo sguardo fisso su un punto 
al centro del campo visivo. L'attività 
in questa condizione di base è stata 
poi sottratta da quella rilevata in altre 
tre condizioni in cui il punto, questa 
volta circondato da un disegno 

a scacchiera, era situato: al centro 
del campo visivo (in alto a destra), 

un po' spostato verso la periferia 

(in basso a sinistra), o molto 
periferico (in basso a destra). 

Viene così identificata una mappa 
retinotopografica, in cui la visione 
centrale è rappresentata da regioni 
situate inferiormente rispetto 

alla visione periferica. 


Gli scanner PET attuali hanno una capacità di risolu- 
zione dell'attività metabolica tipicamente limitata a volu- 
mi di 5-10 mm* circa. Poiché può contenere migliaia di 
neuroni, un tale volume è sufficiente per identificare aree 
corticali e subcorticali e anche per rilevare la variazione 
funzionale entro una certa area corticale. Le immagini 
della Figura 4.31 mostrano la variazione dell'attività nella 
corteccia visiva, man mano che lo stimolo si sposta dalle 
immediate adiacenze del punto di fissazione verso posi- 
zioni più eccentriche. 

Come la PET, anche la fMRI sfrutta il fatto che nelle 
parti attive del cervello si verifica un aumento locale de 
l'irrorazione sanguigna. La procedura è essenzialmente 
identica a quella usata per la MRI tradizionale: onde ra- 
dio causano l'oscillazione dei protoni degli atomi di 
idrogeno, quindi un sensore misura i campi locali di 
energia emessi quando i protoni ritornano all’orienta- 
mento del campo magnetico esterno. La costruzione del- 
l'immagine fMRI è però incentrata sulle proprietà ma- 
gnetiche dell'emoglobina, la proteina che trasporta l'os- 
sigeno nel sangue. Quando l'ossigeno viene assorbito dai 
tessuti, l'’emoglobina diventa deossigenata [desossiemo- 


globina], una forma più sensibile, o paramagnetica, 
quanto non sia l’ossiemoglobina [l’emoglobina csì 
genata]. Il sensori fMRI misurano il rapporto tra osk 
emoglobina e desossiemoglobina, rapporto indicato all 
termine effetto dipendente dal livello di ossigenz 
zione del sangue, o effetto BOLD, da blood oxygen led 
dependent. 

Intuitivamente ci si aspetterebbe che nei tessuti atti 
la proporzione di emoglobina deossigenata sia maggiore: 
dati gli alti costi metabolici della funzione neurale. Ma 
risultati della fMRI in genere riportano un aumento dì 
rapporto tra emoglobina ossigenata e deossigenata. Qua 
sto cambiamento si verifica perché, quando un’area ddl 
cervello diventa attiva, la quantità di sangue che entrati 
quella regione aumenta e il tessuto neurale non è in gn 


4.32 se 


do di assorbire tutto l'ossigeno in eccesso. Il decorso ten nella conecci 
porale di questo processo regolativo è ciò che viene mis Labara pera 

n = F una flessione 
rato dalla' fMRI. Mentre gli eventi neurali accadono in ossigenazione 
una scala temporale che si misura in millisecondi, la mè cellule attivat 
dulazione del flusso sanguigno avviene molto più lentà all'incrementi 
mente: l'aumento iniziale non si manifesta per almeno di questa pot 
un paio di secondi, per poi giungere al picco fra i 6 e} Adattata da { 


iesto ritardo suggerisce che, subito dopo 
imeurale ha incominciato a essere impe- 
attività, dovrebbe esserci una piccola 
ito emoglobina ossigenata/deossigenata. 
MRI di ultima generazione, che pro- 
gnetici di intensità pari a 4 tesla e ol- 
fado di rilevare questa caduta iniziale (Figu- 
l'entità molto lieve in quanto rappresenta sol- 
el segnale totale dell'emoglobina. Il successi- 
lo del sangue ossigenato produce un segnale 
al 5%. Misurando di continuo il segnale 
costruire una mappa delle variazioni re- 
ematico abbinate all'attività locale dei 


nica della PET ha rappresentato per le neuro- 
mn un nuovo, importantissimo strumento, 
Na portato una vera e propria rivoluzione. A 
n decennio dalla pubblicazione dei primi studi 
nizi degli anni ‘90), le ricerche condotte con 
ca di neurovisualizzazione riempiono le pagi- 
te specializzate e gli atti dei congressi di neu- 
popolarità sempre crescente della fMRI 
motivazioni. Innanzitutto la fMRI rappresenta 
molto più pratica della PET, nella maggior par- 
di di neuroscienze cognitive. Gli scanner MRI 
po presenti in quasi tutti i grandi ospedali dei pae- 
logicamente avanzati, e con modifiche di mode- 
tà la maggior parte di queste macchine può essere 
a per l'imaging funzionale. Invece pochissime 
fe mediche importanti possiedono uno scanner 
Ire questa tecnica richiede un personale nume- 
specificamente addestrato per far funzionare sia lo 


O paramagnetici 
a [l'emoglobina è 
) il rapporto trad 
apporto indicato 
livello di ossige 
, da blood oxygen 


è che nei tessuti atti 
sigenata sia maggiol 
inzione neurale. 


ini 
tano un aumento ò 10 20 30 * 
| è deossigenata. Quas 
he Tempo trascorso dall'insorgenza 
‘ quando un’area del dd dello stimolo (s) 


li sangue che entra di 2 
neurale non è in gri N ll segnale della risonanza magnetica funzionale (MRI), rilevato 
cesso. Il decorso tei pela corteccia visiva di un gatto mediante uno scanner da 4,7 tesla. 
è ciò che viene mis Matra nera indica la durata di uno stimolo visivo. Inizialmente si osserva 
éurali accadoniti fessione nel segnale BOLD (cioè dipendente dal livello di 
| millisecondi, la azione del sangue), che riflette la deplezione dell'ossigeno dalle 

Lo Me attivate. Col tempo il segnale BOLD aumenta, in seguito 
ene molto più lenti amento della risposta emodinamica all'area attivata. Scanner 
\anifesta per almi fiftiesta potenza attualmente sono usati anche con soggetti umani 
e al picco fra i 6@ {dtiata da Duong et al. (2000) 
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4.33 La fMRI misura le fluttuazioni dell'ossigenazione 

in funzione del tempo, con un'eccellente risoluzione spaziale 

Il soggetto doveva osservare dei puntini bianchi distribuiti a caso 

su uno sfondo nero, i quali potevano restare fermi oppure muoversi 

in direzione radiale. Periodi di 40 5 in cui veniva presentato 

lo stimolo si alternavano a periodi di 40 s durante i quali lo schermo 

era vuoto. (a) Le misurazioni relative alla corteccia visiva primaria (V1) 
mostrarono costantemente un aumento durante i periodi di stimolazione 
rispetto ai periodi di assenza dello stimolo. (b) Nell'area MT, una regione 
visiva associata con la percezione del movimento (si veda il Capitolo 5), 
l'aumento del BOLD si verificava soltanto quando i puntini erano 

in movimento. 


scanner sia il ciclotrone con cui si producono i traccianti 
radioattivi, 

La fMRI presenta anche alcuni importanti vantaggi 
metodologici rispetto alla PET. La fMRI ha infatti una ri- 
soluzione spaziale più elevata: gli scanner attuali sono în 
grado di risolvere volumi di circa 3 mm* e in prospettiva 
la risoluzione diventerà ancora più fine, man mano che 
saranno disponibili magneti ad alta potenza. Poiché la 
fMRI non comporta l'iniezione di traccianti radioattivi, 
la stessa persona può essere esaminata ripetutamente nel 
corso di una 0 di più sedute. Queste osservazioni multi- 
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fondamentali per lo sviluppo delle neuroscienze cognitive, 


Autori: Quale pioniere e oggi una delle principali autorità a livello 
mondiale nelle tecniche di neuroimmagine, in particolare la PET, 
come descriverebbe la breve storia di questo campo d'indagine? | 
problemi su cuî state indagando oggi erano nelle vostre previsioni 
una decina d'anni fa? 

M.E.R.: La storia delle moderne tecniche di visualizzazione funzio- 
nale del cervello, che oggi si concretizzano in PET, MRI e ERP, rap 
presenta a mio modo di vedere una fusione notevolmente ben riu- 
scita tra gli avanzamenti nei campi delle tecniche di imaging, delle 
neuroscienze e delle scienze del comportamento. | vari pezzi del 
puzzle si erano sviluppati in modo piuttosto separato finché, una 
decina d'anni fa, le scienze cognitive si unirono alle neuroscienze 
nell'utilizzo della PET, una tecnica allora appena inventata, per mi- 
surare le variazioni del flusso sanguigno nel cervello umano correla- 
te con variazioni del comportamento normale. La potenza di questo 
approccio combinato è apparsa evidente quasi subito, anche se la 
strada per apprendeme l'utilizzo ottimale è ancora in salita. 

Certo non prevedevo la mia attuale agenda dei lavori quando, 
verso la fine degli anni '60, ho incominciato a studiare il metaboli- 
smo e il flusso sanguigno a livello cerebrale. Ero affascinato dalle 
proprietà uniche dei radionudlidi che emettono positroni e dalle pos- 
sibilità che essi aprivano per la misurazione del metabolismo e del 
flusso sanguigno nei distretti regionali del cervello umano: allora sa- 
pevo ben poco di quanto «regionali» e quanto «unici» fossero que- 
sti fenomeni. Fortunatamente mi trovai nel posto giusto al momen- 
to giusto, dato che il corso degli eventi ebbe un'evoluzione piutto- 
sto rapida prima con l'introduzione, verso il 1972, della TAC a raggi 
X poi con l'invenzione della PET, sviluppata nel nostro laboratorio 
nei due anni successivi. 

Autori: Inizialmente la PET venne sviluppata per scopi clinici, per 
Studiare fra le altre cose l'ictus, o gli agenti chemioterapici usati nel 
trattamento dei tumori al cervello, 0 il comportamento dei neurotra- 
smettitori in presenza di malattie psichiatriche o degenerative. Oggi 
la PET sembra trovare il suo principale impiego nello studio dei cor- 
relati funzionali della cognizione. È vero questo, e in caso affermati 
vo, perché? 

M.E.R.: In effetti, nella mente dei suoi inventori, la gamma dei pos 
sibili usi della PET era all'inizio molto varia. Persino i fisici e gli inge- 


I dott. Raichle lavora al Dipartimento di Neurologia presso la Washington University School of Medicine. 
Verso la metà degli anni ‘80 l'équipe guidata dal dott. Raichle ha condotto i primi studi di brain imaging con la tecnica della 


gneri che svilupparono | dispositivi per la creazione. 
avevano quello che definirei un orientamento app 

na nucleare. A mio parere, essi vedevano nella PET il m 
medicina nucleare avrebbe potuto mantenere una 
nenza nella diagnostica clinica, insieme ai dispositivi 
TAC, sui quali allora si concentrava nettamente l'att 
Le tecniche d'indagine cerebrale che erano state alla 
gnostica nucleare furono in breve rimpiazzate dalla 
brain imaging aveva chiaramente conquistato l' 

Con la PET all'improvviso avevamo uno strumento che 
surare, tra le altre cose, il flusso e il volume del sanque, 
ossigeno, l'utilizzo di glucosio, il pH del tessuto ele 
logiche dei recettori. Queste misure del cervello non 
parte della pratica clinica in medicina. Per poter capite 
queste nuove informazioni, abbiamo prima dovuto approto 
luppo dei metodi esistenti. Tale processo in realtà è an 
molte aree d'indagine, come la farmacologia del cer è 
noioso. Sono ancora ottimista sul fatto che, alla fine, qu 
sarà in grado di fornirci informazioni importanti su tutta 
problemi, che variano dai disturbi del movimento e dalle na 
chiatriche fino a certi tipi di lesioni cerebrali. La PET, tutta 
così dire «in competizione» con molti altri metodi li 
campi d'indagine, metodi che vanno dalle tecniche 
colari ai modelli animali. 

Avete perfettamente ragione nel dire che la PET, e più di 
fMRI, hanno conquistato una posizione di preminenza nello stud 
correlati anatomici della funzione cognitiva negli esseri 
straordinaria relazione tra flusso sanguigno e attività neuro 
lato, e la precisione e la semplicità di questa tecnica dall'altro 
consentito la messa a punto di una metodologia sofisticata e, 
suggerimenti del mio buon amico Mike Posner, infine l'imaginafi 
nale con la PET ha potuto nascere e affermarsi. L'enorme intel 
rilevanza dei problemi che si potevano esplorare con questa 
senza dubbio ne hanno costituito l'ingrediente cruciale. Cento 
trattava di una tecnica in cerca di quesiti da risolvere. 
Autori: Ci potrebbe spiegare in che cosa consiste il principio di 
trazione dell'immagine, che è alla base degli studi PET sulla co 
M.E.R.: Il metodo della sottrazione usato per costruire le imma 


Weitere 


ple rendono possibile un'analisi statistica completa dei 
dati relativi a un singolo soggetto, un Vantaggio rilevante 
date le differenze individuali nell'anatomia cerebrale. 
Con la PET è necessario servirsi di algoritmi per estrarre 
al computer una media dei dati e poi sovrapporla a un 
modello «standardizzato» del cervello, poiché a una stes- 
sa persona è possibile somministrare solo un numero li- 
mitato di iniezioni di traccianti. Anche con gli apparec- 
chi PET di ultima generazione, ad alto potere di risoluzio- 


ne, i soggetti possono ricevere solo fra le dodici e le sedid 
iniezioni. 

Anche la localizzazione dei generatori neurali è m 
gliore nella fMRI, dal momento che nel corso della stessì 
seduta in cui si effettuano le scansioni funzionali si ot 
tengono anche immagini anatomiche ad alta definizio- 
ne. Con la PET, non solo la precisione anatomica risulta 
compromessa dalla necessità di mediare i dati di indivi 
dui diversi, ma per giungere a un’esatta localizzazione è 


lanati 
tabilmenti 
La fMRI pei 
miglior 
gliere «contegi 
re immagini d 
nuare a impeg 


ne felice tra le scienze cognitive e le tecnologie 
Dal punto di vista di queste ultime, l'obiettivo 
del cervello attive durante l'esecuzione di un 
pito. Prima dell'avvento del metodo sottrattivo, | ricer- 
lano delle tecniche di neuroimmagine, al pari dei loro 
0 usato tecniche più semplici per valutare il 
distretti cerebrali, dovevano decidere a priori in 
| cervello andare a cercare eventuali variazioni. Que- 
‘approccio della «regione d'interesse» o ROI (da 
Il cervello veniva arbitrariamente suddiviso, secon- 
Tegioni che sarebbero state analizzate alla ricerca di 
el flusso sanguigno 0 nel metabolismo. Questo ap- 
te problematico quando si trattava di appli- 
cerebrale umana — situazioni în cui l'incertezza co- 
l'eccezione — e a regioni molto distanti dalle 
oriali primarie. 
‘sottrazione ha completamente cambiato le cose. 
o si sottraggono l'una dall'altra le immagini ottenu- 
lin due stati diversi (che si è arrivati a definire stato di 
e] e stato di controllo), generando così un'immagine 
ne che tale immagine identifichi le aree del cer- 
iscono negli stati di controllo e di compito. Non 
a priori delle ipotesi su dove siano situate tali 
Corteccia cerebrale o altrove; le immagini sottrattive defi- 
zazione e la forma di queste regioni, inoltre ci per- 
ficare l'entità della variazione. In un certo senso, 
x di generazione di ipotesi: lasciamo che sia il cer- 
pa did come è organizzato. 
i problemi comporta la procedura sottrattiva? Certo non 
ente da critiche. 
delle critiche più comuni è che il concetto dell'«inserzione 
presupposto errato, e che quindi il metodo della sottra- 
i valido. Il concetto dell'inserzione pura presuppone che, 
Iconfronta lo stato di compito con lo stato di controllo, la di 
1 due non rappresenti altro che l'aggiungersi delle compo- 
| pr o specifiche per lo stato di compito, senza che esse in- 
0 con le componenti attive nello stato di controllo. Il punto 
0 a sapere che questo assunto è vero? Inoltre possia- 
ci se nell’imaging questo sia un problema grave. 
0 due scenari. Nel primo la condizione di controllo e 
ompito differiscono solo per l'addizione delle componenti 
per il compito, mentre tutto ciò che è attivo nello 


le dodici e le sedi essario sottoporre i soggetti anche a scansioni di MRI 


itturale. Quando poi si cerca di portare a coincidere 
Catori anatomici nei due tipi di scansioni, MRI e PET, 
bilmente insorgono errori. 
la (MRI permette anche una risoluzione temporale 
olto migliore. Con la PET occorre tempo per racco- 
re «conteggi» della radioattività sufficienti a genera- 
te immagini di qualità adeguata. Il soggetto deve conti- 
are a impegnarsi ininterrottamente in un certo com- 


itori neurali è mi 
l corso della stessa 
li funzionali si 
ad alta definizia 
‘anatomica ri: 
re i dati di indivi. 
a localizzazione: 
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stato di controllo resta immutato. In tali circostanze si può prevede- 
re che un'immagine di sottrazione riveli le aree in cui aumenta l'atti- 
vità cerebrale specifica della condizione di compito, senza che vi sia- 
no cambiamenti nelle aree attive nello stato di controllo. 

Ora prendiamo in considerazione un secondo scenario, in cui 
l'assunto dell'inserzione pura non è rispettato. In queste circostanze 
le aree del cervello attive nella condizione di controllo non lo sono 
anche durante il compito. In tal caso l'immagine sottrattiva rivela 
non soltanto le aree in cui l'attività aumenta nello stato di compito, 
ma anche quelle in cui l'attività diminuisce; queste ultime rappresen- 
tano le regioni attive nella condizione di controllo ma non in quella 
di compito. Anziché porci un problema di interpretazione dei dati, 
questa situazione ci fornisce una comprensione ancora più ricca e 
meno ambigua dell’organizzazione funzionale del cervello umano. 

Un'altra delle principali critiche al metodo della sottrazione ri- 
guarda la necessità di estrarre una media dei segnali (averaging). 
Nella costruzione delle immagini si ricorre alla media ovviamente 
per esaltare le differenze tra segnali e rumore di fondo; questa pro- 
cedura si applica sia nella PET che nella fMRI. All'inizio questi critici 
sostennero, malgrado una notevole mole di dati empirici indicasse il 
contrario, che l'averaging di immagini sattrattive non avrebbe fun- 
zionato date le «owie» differenze individuali fra ì soggetti. Sono 
molto contento che il nostro gruppo non abbia sentito questa critica 
prima di cominciare, perché potremmo non aver mai messo mano a 
questo lavoro! Se le differenze individuali avessero costituito quel- 
l'importante limite metodologico sostenuto da alcuni, l’intera impre- 
sa non sarebbe mai decollata. 

Ciò significa forse che le differenze individuali non esistono? 
Certo che no. Basta un'osservazione anche solo superficiale per ac- 
corgersi che i cervelli di individui diversi sono differenti. Tuttavia, ol- 
tre a questo emerge l'esistenza di principi organizzativi generali che 
trascendono le differenze individuali, Tali principî, accoppiati con la 
nostra crescente capacità di deformare le immagini sulla base di cri- 
teri anatomici in modo tale da farle coincidere anatomicamente du- 
rante la costruzione della media, ridurranno ulteriormente l'effetto 
delle differenze individuali. Ripensandoci, trovo divertente che il no- 
stro lavoro abbia tratto inizialmente vantaggio dal livello di risolu- 
zione ancora grossolano degli scanner PET. Proprio la mescolanza 
indistinta dei dati ha fatto emergere gli aspetti che erano comuni 
alle risposte di individui diversi, permettendoci di «vederli». In pre- 
cedenza, persino le risposte più corpose potevano «scomparire» 
quando si tentava di arrivare a un livello di risoluzione troppo alto. 


pito sperimentale per almeno 40 secondi, poi occorre 
calcolare una media dell'attività metabolica su questo 
arco di tempo. Anche nella fMRI le variazioni del se- 
gnale richiedono l'estrazione della media di osservazio- 
ni successive, e molti studi fMRI utilizzano uno schema 
sperimentale a blocchi, simile a quello della PET, in cui 
si confrontano i quadri dell'attivazione rilevati dalle 
scansioni durante le fasi di controllo e le fasi sperimen- 
tali (Figura 4.33). 


alterazioni nel flusso sanguigno non seguono immedia- 
tamente la stimolazione, ma richiedono alcuni secondi. 
Quindi la PET e la fMRI non sono in grado di fornire una 
fappresentazione temporale «in-linea» con il funziona- 
mento delle operazioni mentali. Anche compiti com- 
plessi, come decidere se la somma delle radici quadrate 


Nello scrivere questa descrizione dei metodi delle neuroscienze co- 
‘gnitive, abbiamo tenuto come principi guida due obiettivi. Il primo 
| Consisteva nel cercare di dare un'idea delle diverse metodologie 
Che convergono a formare il campo di indagine interdisciplinare 
neuroscienze cognitive (Figura 4.36). Coloro che Operano nel 


delle neuroscienze, della psicologia cognitiva e della neuro- 
sì di 


Logaritmo del tempo (s) 


che si sviluppano nell'arco di anni La sensibilità spaziale, 
lodo. Per esempio, i cambiamenti i 


ttrofiosologica del patch-clamp, dotata di un eccellente potere di risoluzione sia 
spaziale. Invece le lesioni spontanee che danneggiano estese regioni della corteccia sono 
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che 


Minuti 


messa in grafico sull'asse delle y, 
in tempo reale nel potenziale di membrana di regioni 


temporale chel 
rilevabili con la MRI, 


di 16 e di 25 è un numero pari oppure dispari, richied 
no solo qualche secondo. 1 ricercatori hanno scelto di 
combinare la risoluzione temporale dei potenziali ey 

cati con la risoluzione Spaziale della PET o della 
per rappresentare nel modo migliore la fisiologia e l'a 
natomia della cognizione. 


L'altro obiettivo era fornire una prima descrizione dei metodi 
incontreremo nei prossimi Capitoli, i quali saranno incentrati. 


il linguaggio e la memoria, e del 
nenti vengono utilizzati per capire il cer- 
Ogni capitolo attinge a ricerche che 
di delle neuroscienze cognitive. Spes- 
eee cttenu con metodologie differen- 
nplete. La comprensione esaustiva di 
I S500 queli della cognizione non può in- 

ione di un singolo metodo. 
0 passato in rassegna molti metodi 
, anche perché ogni anno com- 
per indagare la relazione tra cervello 
liosi di neuroscienze stanno continua- 
per misurare e manipolare i processi 
a un livello di risoluzione sempre 
‘di patch clamp isolano regioni limitate del 
di studiare i cambiamenti della membra- 
ìno l'ingresso ai neurotrasmettitori. La chirurgia 
ua capacità di limitare le lesioni a pochi neuroni 
Semplici, è un mezzo per studiare specifiche inte- 
\ ultimi diecì anni hanno visto l'esplosione delle 
he, le procedure di «knock-out» genico, che 
lare i meccanismi coinvolti nella funzione nor- 

a del cervello. 

cnologica è anche la forza propulsiva dei 
enzi sulla mente umana. Gli attuali stru- 
e sono soggetti a costante perfe- 
ANOSI assiste allo sviluppo di apparecchiature 
î segnali elettrofisiologici del cervello 0 ì 
‘attività neurale, e gli strumenti matema- 
ti dati stanno diventando sempre più sofi- 


Flusso sanguigno cerebrale 
regionale (rCBF) 

Imaging con la risonanza 
magnetica (MRI) 

Lesioni cerebrali 
Magnetoencefalografia (MEG) 
Neurofisiologia 


in tutti i campi della scienza, dipende in larga misura 

o di nuove tecniche e nuovi metodi. Quali progressi 

je metodologici hanno maggiormente contribuito a far 
le neuroscienze cognitive? 

2e cognitive costituiscono un campo di indagine 

re, che incorpora aspetti di varie discipline come 

la, la neurofisiologia, la neurologia, la psicologia 
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sticati. Inoltre tecniche di visualizzazione completamente nuove 
hanno appena cominciato ad acquistare importanza. Uno di 
questi nuovi metodi non invasivi è la tecnica detta imaging ottico 
o optical imaging (Gratton e Fabiani, 1998): fasci di radiazioni lu- 
minose vicine all'infrarosso vengono proiettati verso la testa del 
soggetto. La luce si diffonde attraverso i tessuti e alla sua uscita 
dal cranio viene rilevata da sensori localizzati sul cuoio capelluto. 
Le aree cerebrali attive diffondono la luce più delle aree inattive, 
consentendo una misurazione diretta dell'attività neurale. Que- 
sta tecnica di visualizzazione non invasiva ha un eccellente grado 
di risoluzione temporale, mentre la sua risoluzione spaziale è pa- 
ragonabile a quella degli attuali sistemi MRI ad alto campo ma- 
gnetico, benché al presente l'utilizzo di questa tecnica si limiti 
alla misurazione di strutture vicine alla superficie corticale. Un al- 
tro aspetto positivo di questo metodo sta nella sua relativa eco- 
nomicità. Mentre un sistema MRI può arrivare a costare 5 milioni 
di dollari, è possibile costruire un apparecchio per l'imaging otti- 
co con meno di 100000 dollari 

Abbiamo iniziato questo capitolo affermando che nella 
scienza i progressi tecnologici spesso sono origine e stimolo di 
cambiamenti di paradigma. A sua volta lo sviluppo di un campo 
scientifico come quello delle neuroscienze cognitive imprime, in 
una sorta di simbiosi, un fortissimo impulso all'invenzione di 
nuovi metodi. | quesiti che ci poniamo sono soggetti ai limiti im- 
posti dagli strumenti che abbiamo a disposizione, ma nuovi stru- 
menti di ricerca sono stimolati dai quesiti che ci poniamo. Sareb- 
be insensato supporre che le metodologie attuali diventeranno lo 
status quo di questo campo di indagine; ciò fa di questo nostro 
tempo un periodo straordinario per dedicarsi allo studio del cer- 
vello e del comportamento. 


PAROLE CHIAVE 


Neurologia Simulazione 

Potenziale evento-correlato (ERP) —Stimolazione magnetica 
Procedure di «knock-out» genico transcranica (TMS) 
Psicologia cognitiva Tomografia a emissione 
Rappresentazione topografica di positroni (PET) 
Registrazione di cellule singole Tomografia assiale 
Retinotopico computerizzata (TAC) 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


cognitiva e l'informatica. Qual è secondo voi, per ciascuna di 
queste discipline, la caratteristica cruciale che ne fa una 
componente importante delle neuroscienze cognitive? A quali 
limiti ciascuna di queste discipline è soggetta nell’indagare 
le questioni che hanno a che fare con la mente e il cervello? 

3 Dite quali condizioni si devono verificare per avere dissociazioni 
semplici oppure doppie, e spiegate perché dalle dissociazioni 
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doppie si traggono prove più significative in merito alle ipotesi 
formulate su cervello e comportamento. Scegliete un compito che 
x vi interessa e portate esempi di ogni tipo di dissociazione che 
| potreste trovare, studiando pazienti neurologici inabili a svolgere 
I quel compito. Prestate molta attenzione a ciò che è possibile 
apprendere sul cervello e sulla mente da questi esempi. 
| MI Nella primavera del 2000 è apparso sulle pagine del Mew York 
| Times dedicate alle scienze un articolo improntato a grande 
scetticismo, în cui l'autore affermava che, nonostante l'enorme 
entusiasmo suscitato dalle nuove tecniche di neuroimmagine come 
la PET e la fMRI, era poco probabile che questi metodi portassero 
a conoscenze veramente profonde della funzione cerebrale. 
La critica dell'autore si incentrava sul fatto che, avendo un potere 
| di risoluzione limitato, questi strumenti probabilmente non 
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ale modo il cervello converte i segnali sensoriali nella percezione di un mondo coerente? Stando a quanto 

FM. (1995). ‘soggettiva ci suggerisce, questo processo avviene senza comportare alcuno sforzo. Possiamo acquisire 

£, CT: Appleton ari dell'ambiente che ci circonda, riconoscere le voci dei bambini che giocano nel prato e sentire 

oscienze e del a xere l'odore della came che in un cortile vicino qualcuno sta cucinando sulla griglia. Pensando alla complessità 
ina, Milano, 1999. Ma nervoso, è stupefacente la facilità con cui riusciamo ad acquisire tutte queste informazioni. Il nostro apparato 
nages of Mind. New. non è in grado di produrre istantanee multidimensionali del mondo esterno: Ì recettori nei nostri occhi 

No ai fotoni della luce con un'attività che è nettamente distinta da quella delle finissime ciglia dell'orecchio 

tive Opsychoroa ili alle variazioni di pressione dell'aria, ovvero ai suoni. Inoltre, se concentriamo l’analisi su una sola 

Mind. PhiladelpHAgE sensoriale, possiamo comprendere di quale complessità sia il compito che cì troviamo ad affrontare quando 


ito. 


pe nei capitoli immediatamente successivi esplo- 
i il tema della percezione dal punto di vista delle 
cognitive. 
ente capitolo l’analisi si incentrerà sulle fasi 
della percezione, cioè sulle modalità con cui 

ione sensoriale viene rappresentata ed elabora- 
0 percetti integrati. 
Capitolo 6 vedremo in quale modo riconosciamo 
i come entità dotate di significato: oggetti 
manipolare 0 verso i quali possiamo diri- 
altri organismi, per esempio i nostri fami- 
amici. Inoltre, per comprendere fino in fondo 

ne, è necessario spiegare come riusciamo a pre- 
izione a certi stimoli a scapito di altri, e a ricol- 
este informazioni alle conoscenze sul mondo 
epositate nella nostra memoria. 

‘Capitoli 7 e 8 prenderemo in esame i problemi re- 

l'attenzione e alla memoria. 
nciamo col considerare il caso di una persona 
la percezione è diventata un'impresa estre- 
ardua. Studiare gli effetti di una lesione al cer- 
aiuta a chiarire quali processi sono necessari per ar- 
lla percezione del mondo. 


mo queste informazioni. Le automobili per strada hanno forme e colori differenti; alcune sono parcheggiate, 


Disturbi della percezione: 
studio di un caso clinico 


Il caso di P.T. è stato discusso per la prima volta ai Neuro- 
logy Grand Rounds di Portland, Oregon, ovvero durante 
gli incontri collegiali settimanali nei quali neurologi, me- 
dici internisti e altri specialisti discutono i casi più insoli- 
ti e controversi tra quelli osservati nei loro reparti. 

La causa scatenante dei disordini neurologici di P.T. 
non era un mistero: l'uomo era stato colpito da ictus cere- 
brale (stroke). Quattro mesi prima, al suo risveglio, P.T. 
aveva accusato un acuto senso di vertigine e una forte de- 
bolezza alla mano e alla gamba sinistra. Quella stessa mat- 
tina fu visitato dal medico di famiglia, il quale, conoscen- 
do la sua storia d’ipertensione cronica, gli disse che proba- 
bilmente si era trattato di un episodio cerebrovascolare 
acuto. Poiché sei anni prima P.T. era stato colpito da ictus 
all’emisfero sinistro, il medico era piuttosto sicuro della 
propria diagnosi, dato che il ripetersi dell'ictus non è af- 
fatto un evento raro. P.T. fu ricoverato in ospedale dove la 
diagnosi di ictus, questa volta all’emisfero destro, fu con- 
fermata mediante la tomografia computerizzata (TAC). 
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5.1. pueritratt. (a) Particolare 
da La colazione sull'erba, dipinto 
nel 1886 da Claude Monet, 

uno dei principali esponenti 
dell'impressionismo francese. 

(b) Donna piangente, dipinto 

da Pablo Picasso nel 1937 durante 
il suo periodo cubista. 


Ciò che vi era di insolito nel caso di P.T. era la gamma 
dei sintomi che continuavano a manifestarsi ancora 
quattro mesi dopo l'episodio cerebrovascolare acuto. Il 
senso di vertigine era scomparso due giorni dopo l'ictus, 
mentre la debolezza della parte sinistra del corpo si era in 
gran parte attenuata nel corso del primo mese. L'unico 
segno ancora persistente di quei primi sintomi era che 
P.T. continuava a trascinare un po’ la gamba sinistra, 
senza peraltro esserne consapevole. 

Ma quando provò a ricominciare a sbrigare le normali 
faccende quotidiane necessarie per mandare avanti la pic- 
cola fattoria dove era vissuto per 66 anni, P.T. si trovò di 
fronte a vari problemi. In particolare aveva grande diffi- 
coltà a riconoscere luoghi e oggetti. Se, mentre era intento 
a sistemare un tratto della staccionata di recinzione, alza- 
va per caso lo sguardo verso le colline, poteva all'improv- 
viso accorgersi di non riconoscere il paesaggio. Era diven- 
tato difficile per lui distinguere uno dall'altro gli animali 
della sua mandria, il che poteva essere preoccupante nel 
caso avesse tentato di mungere un toro! Ma la cosa più 
sgradevole di tutte era che P.T. non riusciva più a ricono- 
scere le persone a lui più vicine, compresa sua moglie. La 
donna che tutte le mattine gli serviva la colazione quando 
si sedeva a tavola, era diventata per lui un'estranea. P.T. 
non aveva alcuna difficoltà a vedere ciò che la donna fa- 
ceva mentre si affaccendava intorno ai fornelli, o a descri- 
verne le azioni quando gli serviva uova e pancetta affumi- 
cata e poteva vederla avvicinarsi alla tavola. Ma, guardan- 
dola, non era in grado di riconoscere in lei sua moglie. Era 
perfettamente' conscio che le varie parti del suo corpo - 
busto, gambe, braccia e testa — formavano una persona, 
ma non riusciva a vedere queste parti come appartenenti 
a un individuo particolare. Il deficit si manifestava non 
solo verso la moglie, ma anche verso gli altri membri della 
famiglia e gli amici che vivevano nella sua cittadina. 


(b) 


Il deficit di P.T. aveva una caratteristica partico 
l'incapacità di riconoscere gli oggetti e le persone eni 
mitata al senso della visione. Infatti non appena sua 
glie iniziava a parlare, l’uomo immediatamente ne i 
nosceva la voce. A quanto egli stesso dichiarava, nell 
re la voce della moglie l’intera percezione di lei «andifi 
a posto»; con una metamorfosi improvvisa, la figurad 
gli stava davanti agli occhi sì trasformava in sua mogi 
Analogamente P.T. riusciva a riconoscere gli ogi O Pi 
quando li toccava. 

P.T. non è stato il primo caso di problemi nel ricon di erso; anche la | 
scimento visivo di oggetti e persone, tant'è vero che giallo al bianco, u 
neurologia esiste un termine specifico per indicare q ito da un contorno 
sto tipo di disordine: agnosia visiva. Benché si tratti di; o colori che hanno li 
disturbo raro, casi come quello di P.T. sono stati già sì fea del dipinto sfum: 
diati e descritti in modo approfondito. Nel presentart: îa tavolozza di colori 
caso ai Grand Rounds, il capo neurologo condusse i Questo esempio r 
esame delle capacità di elaborazione di P.T., nell’intent importanti. Pic 
di individuare i problemi che erano all'origine del ‘quadro come un 
deficit. luminosità e color 

Durante questo esame P.T. rivelò una straordinari rerse del volto. Mon« 
dissociazione. Gli furono mostrate le riproduzioni di du o, in cui le parti s 
dipinti: un quadro di Monet, che rappresentava un ti iro come un insiemi 
quillo signore di campagna dell'Ottocento, vestito @i graduali di con 
l'abito buono della domenica, e uno di Picasso raffig con uno di ques 
rante una donna che esprime una profonda disperazio nell'identificare 
(Figura 5.1). Il neurologo chiese a P.T. di descrivere di sono in grado di spie 
che vedeva in ciascun dipinto. Quando gli fu mostratail! cere oggetti che gli 
quadro di Monet, l’uomo restò sconcertato: non riusci ‘collegato a uno di qu 
a distinguere alcuna forma definibile, vedeva soltanto un di essi? Per poter ris 
astratto miscuglio di forme e colori. Le difficoltà di PIT biamo prima acquis 
nell'interpretare questo quadro concordavano con i del l'informazione visiv: 
cit che l’uomo aveva manifestato nel suo ambiente fam. | Dopo esserci occupa! 
liare. Ma davanti al quadro di Picasso P.T. fu in grado im al deficit di P.T. per 
mediatamente di identificare la figura, precisando che & loro causa. 
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na donna, o forse di una ragazza giovane. 
azione risulta ancora più straordinaria, dal 
la maggior parte di noi si troverebbe d'ac- 
e che, fra i due dipinti, il più realistico è 
fi sono radicalmente differenti. Uno psica- 
l'accento sulle diverse risposte 
due dipinti evocano. Il quadro di Picasso è 
è forse proprio questo tumulto di emozioni 
imento della figura. Ma era molto im- 
Ò avesse una qualche relazione con i pro- 
tati da P.T. nel suo ambiente familiare, 
lè si erano manifestati con una vasta gamma 
lé va dimenticato che il paziente non aveva 
tà a riconoscere gli oggetti attraverso mo- 
riali diverse dalla visione. 

nd Rounds si esaminarono anche le differenze 
dipinti rispetto all'informazione visiva. Per 
mel quadro di Picasso i tratti del viso sono mol- 
Gli ovali degli occhi sono fortemente sottoli- 
neri, che circondano iridi di colore 
denti sono disegnati uno per uno, così come i 
igni sopracciglio. Nel ritratto dipinto da Monet, 
ratti fisici o sono assenti oppure emergono dal- 


ratteristica p 


‘tti e le persone 
i non appena 


nediatamente ne | ntamente. La transizione dalla fronte alle so- 
0 dichiarava, nel |è suggerita solo da leggere sfumature di colore. 
cezione di lel «ani te il naso ha solo un debole rilievo, A queste 
provvisa, la fl Il segno se ne aggiungono altre nel livello di 


mmava in sua 


“ luminosità, utilizzato dai due artisti. Fedele 
‘onoscere gli 0 


cubista, Picasso usa in questo quadro colori 
itrasti netti. Ogni parte del dipinto ha un co- 
d; anche la pelle del viso passa repentinamente 
0 al bianco, una transizione messa ancora più in 
un contorno nero. Monet, al contrario, ha scel- 
che hanno luminosità pressoché identica; ogni 


problemi nel rico 
le, tant'è vero chi 
îco per indicare 
Benché si tratti 


- sono stati già + | dipinto sfuma nell'altra, tramite l’uso di un’am- 
lito. Nel presentai ozza di colori. 
rologo condusse to esempio mette in rilievo almeno tre diffe- 


? di P.T., nell’int impo 
0 all'origine de 


anti. Picasso ha dipinto le diverse parti del 
dro come unità distinte, usando forti contrasti 
nosità e colori vividi per evidenziare regioni di- 
del volto. Monet ha optato per uno stile più mor- 
in cuî le parti si colgono meglio se si vede il qua- 
Un insieme unico, un continuum con varia- 


lò una straordina 
è riproduzioni di 
presentava un 


tocento, vestito graduali di contrasto e di colore. È possibile spie- 
0 di Picasso raffi ‘con uno di questi fattori le differenti prestazioni di 
ofonda disperazi mell'identificare ì due dipinti? Queste differenze 
"T. di descrivere n grado di spiegare i problemi di P.T. nel ricono- 


do gli fu mostrato! 0gs 
certato: non riuscì 
, vedeva soltanto u 
Le difficoltà di 
davano con i d 


che gli erano familiari? Il suo problema è 
gato a uno di questi fattori, o a una combinazione 
si? Per poter rispondere a queste domande, dob- 
Mo prima acquisire altre nozioni sul modo in cui 
îmazione visiva viene elaborata e rappresentata. 
suo ambiente fan W esserci occupati di questi argomenti, ritorneremo 
P.T. fu in grado im ficit di P.T. per formulare alcune ipotesi circa la 
a, precisando che causa. 


Le vie neurali: quadro generale 


Gli esseri umani, come la maggior parte delle creature 
diurne, dipendono dal senso della vista, Benché altri sen- 
si quali l’udito e il tatto siano essenziali, le informazioni 
visive dominano le nostre percezioni e strutturano il no- 
stro pensiero. Ci serviamo di metafore derivate dalla vi- 
sione, come «Vedo» [nel senso di capisco] o «La tua ipo- 
tesi è poco chiara», per descrivere stati cognitivi. 

Consideriamo la grande quantità di tessuto neuroana- 
tomico coinvolta nella percezione visiva. Non soltanto 
l'occhio contiene milioni di neuroni, ma con le loro 
proiezioni questi sensori inviano un numero infinito di 
dati alle aree subcorticali e corticali. Nei macachi più del 
50% della corteccia è dedicato alla percezione visiva. Ma 
attenzione: questo genere di stime può essere falsato dal- 
la dipendenza dei ricercatori dalla visione. Se gli stimoli 
uditivi o somatosensoriali fossero altrettanto prominenti, 
probabilmente troveremmo che molte regioni cerebrali 
sono sensibili a queste modalità sensoriali. 


Occhio, retina e recettori 


Una delle ragioni per cui la visione è così importante è 
che ci permette di percepire informazioni a grande di- 
stanza nel cosiddetto telerilevamento (remote sensing) 0 per- 
cezione extracettiva. Non dobbiamo necessariamente tro- 
varci a contatto immediato con uno stimolo per poterlo 
elaborare; confrontiamo questa abilità con il senso del 
tatto, che invece richiede il contatto diretto con lo stimo- 
lo. I vantaggi del telerilevamento sono evidenti. Un orga- 
nismo ha più probabilità di evitare un predatore, se può 
rilevarne la presenza da lontano. È troppo tardi per fuggi- 
re, quando i denti dello squalo già bucano la pelle, 

L'informazione visiva è contenuta nella luce riflessa 
dagli oggetti. Per percepire gli oggetti, abbiamo bisogno 
di sensori che rispondono alla luce riflessa. Mentre la 
luce attraversa il cristallino dell'occhio, l'immagine viene 
invertita, per poi essere proiettata e messa a fuoco sulla 
retina, una superficie che si estende sulla parete posterio- 
re dell'occhio (Figura 5.2). Lo strato più profondo della 
retina è composto da milioni di fotorecettori (si veda la 
Figura 5.2), ognuno dei quali contiene molecole sensibili 
alla luce, o fotopigmenti. Quando sono esposti alla luce, i 
pigmenti diventano instabili e si scindono e la loro de- 
composizione altera il flusso della corrente elettrica nei 
fotorecettori. Questo cambiamento indotto dalla luce in- 
nesca la generazione di potenziali d'azione nei neuroni a 
valle. Quindi i fotorecettori traducono uno stimolo ester- 
no, la luce, in un segnale neurale interno, la rilevazione 
dello stimolo luminoso. 

| fotorecettori retinici sono di due tipi: i coni e i ba- 
stoncelli. Essendo sensibili a stimoli di bassa intensità lu- 
minosa, i bastoncelli intervengono soprattutto nella visio- 


5 Percezione e codificazione 


2 Fibre del nervo ottico —» 


Cellule gangliari 


[uis/ |A w 


i $ [=SÈ 
lc LA Cellu]8 bipolafi 
Si celldia amatrina” DS 
) x 
Ra Si ; 


, 
\ 


Strato 
intermedio 
della retina 


I) 


CO > 


Verso la periferia; Intorno alla fovea: 
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5.2 Anatomia dell'occhio (a destra) e della retina (a sinistra). La luce entra attraverso la cornea e attiva i recettori della retina, localizzata alla sup 
sul fondo dell'occhio. Vi sono due tipi di recettori, i coni e i bastoncelli. | segnali in uscita daî recettori sono elaborati nello strato intermedio della ret 
quindi trasmessi al sistema nervoso centrale attraverso il nervo ottico, formato dagli assoni delle cellule gangliari. Adattata da Sekuler e Blake (19907 


ne notturna, con ridotta energia luminosa. Questi recet- stoncelli, invece, sono diffusi su tutta la retina. et 

tori rispondono anche alla luce diurna, cioè di forte in- tenere una facile dimostrazione della distribuzione d 

tensità, ma dato che hanno bisogno di tempo per ricosti- renziale dei coni e dei bastoncelli retinici, chieder 

tuire il loro pigmento, sono poco utili durante il giorno. un amico di introdurre lentamente nel vostro cam 

| coni rispondono a livelli di luce più intensa e contengo- —sivo un evidenziatore colorato, a partire da un p 

no pigmenti che si rigenerano rapidamente; ne discende lato della vostra testa. Noterete che riuscite a d 

che i coni sono i principali responsabili della visione l’evidenziatore e la sua forma molto prima di d 

diurna. | coni sono essenziali per la visione dei colori; in ne il colore; ciò dipende dalla distribuzione sj 

genere si distinguono tre diversi tipi di coni: rossi, verdi e coni nelle regioni periferiche della retina. 

blu. Tale nomenclatura può trarre in inganno: i coni non 

rispondono ai colori in quanto tali; come si vede nella Fi- 

gura 5.3, questi recettori differiscono tra loro per la sensi- Dall'occhio al sistema nervoso centrale 

bilità dei loro fotopigmenti alle diverse lunghezze d'onda 

della luce visibile. Nella retina ha luogo un'intensa attività di elabor 
I coni e i bastoncelli non sono distribuiti sulla retina dell’informazione visiva. La prima stazione in cui 

in modo uniforme. | coni sono fittamente addensati ver- no elaborati i segnali in uscita dai fotorecettori ret 

so il centro della retina, in una regione chiamata fovea, consiste nelle cellule bipolari; di qui i segnali pass 

mentre scarseggiano nelle regioni più eccentriche. | ba- alle cellule gangliari. In questi strati della retina 
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bilità allo spettro della luce, esibite dai bastoncelli 
ci. | conì «blu», sensibili alle onde corte, 

di risposta con lunghezze d'onda di 430 nm. 

del coni «verdi», che rispondono alle lunghezze 

‘erossi», che rispondono a quelle lunghe, sono 
izze d'onda più alti. La luce bianca, come 

‘tutti e tre i tipi di conì in quanto contiene tutte 


ni di convergenza dell'informazione. Si 
che in un essere umano, su 260 milioni di 
vi siano soltanto 2 milioni di cellule gan- 
onte di efferenze dall'occhio umano. Un 
| compressione dell'informazione suggerisce 
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che i centri superiori dell'elaborazione ottica debbano es- 
sere processori molto efficienti, per riuscire a recuperare 
tutti i particolari della scena visiva. Gli assoni delle cellu- 
le gangliari formano un fascio di fibre, il nervo ottico, at- 
traverso il quale l'informazione visiva viene inviata al si- 
stema nervoso centrale. 

La Figura 5.4 illustra le vie che trasmettono l’infor- 
mazione visiva dagli occhi al sistema nervoso centrale. 
Prima di entrare nel cervello, ciascun nervo ottico si 
biforca in due rami. Il ramo temporale, o laterale, prose- 
gue tenendosi nello stesso lato; il ramo nasale, o media- 
le, passa nella parte controlaterale incrociandosi col ramo 
dall'altro occhio, quindi proietta al lato opposto del cer- 
vello; il sito in cui i due rami nasali si incrociano è det- 
to chiasma ottico. Data l'organizzazione del sistema otti- 
co dell'occhio, l'incrocio delle fibre nasali fa sì che 
l'informazione visiva proveniente da ciascuna metà del- 
lo spazio esterno sia proiettata alle strutture cerebrali 
controlaterali. Per esempio, a causa della curvatura della 
retina, la metà temporale della retina destra è stimolata 
dagli oggetti presenti nel campo visivo di sinistra; ana- 
logamente, la stessa regione dello spazio esterno stimola 
l'emiretina nasale dell'occhio sinistro. Poiché le fibre da 
ciascuna emiretina nasale si incrociano nel chiasma, tut- 
te le informazioni provenienti dal campo visivo di sini- 
stra sono proiettate all’emisfero destro e le informazioni 
dal campo visivo destro sono proiettate all’emisfero sì- 
nistro. 


54 Le vie primarie del sistema 
visivo. Le fibre ottiche che emergono 
dalla metà temporale della retina 
prolettano al lato omolaterale, 
mentre le fibre nasali sì incrociano 
a livello del chiasma ottico. L'input 
da ogni campo visivo viene così 
proiettato alla corteccia visiva 
primaria dell'emisfero controlaterale, 
dopo una prima sinapsi nel corpo 

2 genicolato laterale (via genicolo- 
INR corticale). Una piccola percentuale 

Corteccia visiva di fibre del nervo ottico termina 

primaria nel collicolo superiore e nel nucleo 
del pulvinar. 
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All’interno del cervello, ciascun nervo ottico si suddi- 
vide in vie che differiscono rispetto all’area subcorticale 
su cui terminano. La Figura 5.4 illustra in particolare la 
via retino-genicolata, ovvero la proiezione dalla retina ai 
nuclei (0 corpi) genicolati laterali (LGN, da lateral geni- 
culate nuclei) del talamo. Questa via contiene più del 90% 
degli assoni del nervo ottico e trasmette input alla cortec- 
cia attraverso le proiezioni genicolo-corticali. Il restante 
10% delle fibre va a innervare altre strutture subcorticali, 
tra cui il nucleo talamico del pulvinar e il collicolo supe- 
riore del mesencefalo. Il fatto che questi altri nuclei rice- 
venti siano innervati soltanto dal 10% delle fibre non si- 
gnifica che tali vie non siano importanti. Il calibro del 
nervo ottico umano è tale che il suo 10% corrisponde a 
un numero di fibre comunque più alto di quelle che 
compongono l'intera via acustica. Il collicolo superiore e 
il nucleo del pulvinar giocano un ruolo importante nel- 
l'attenzione visiva e la via retino-collicolare è a volte con- 
siderata un sistema visivo più primitivo. Più avanti, verso 
la fine del capitolo, torneremo sulle possibili funzioni di 
questa via, 

La proiezione finale, diretta alla corteccia visiva, costi- 
tuisce la via genicolo-corticale. Questo fascio di assoni 
parte dall'LGN e sale alla corteccia, dove quasi tutte le 
sue fibre terminano nell’area visiva primaria del lobo oc- 
cipitale. Quindi a livello della corteccia l'informazione 
visiva è già passata attraverso l'elaborazione di almeno 
cinque distinti tipi di neuroni: i fotorecettori, le cellule 
bipolari, le cellule gangliari, le cellule dell’LGN e le cellu- 
le della corteccia. 


L'elaborazione in parallelo 
nel sistema visivo 


Abbiamo appena descritto le vie che permettono la tra- 
smissione dell'informazione visiva dall'occhio alla cor- 
teccia. In particolare abbiamo evidenziato i pattern ana- 
tomici della connettività, ovvero le connessioni che per- 
mettono a regioni neurali di comunicare con altre regio- 
ni neurali. Ma occorre descrivere anche il tipo di infor- 
mazione veicolato da questi tratti nervosi. Che cosa rap- 
presentano i segnali neurali nella via ottica? 

Una delle ipotesi cruciali riguardo alla percezione visi- 
va è che l'informazione visiva sia distribuita fra sottosi- 
stemi distinti. La percezione avrebbe quindi, secondo 
questa teoria, un carattere analitico. | processi precoci sa- 
rebbero dedicati all'analisi delle proprietà fisiche di uno 
stimolo, perciò si presume che vi siano processi per rap- 
presentare la forma, altri specifici per il colore, altri anco- 
ra che fornirebbero informazioni sulla dinamica, ovvero 
il movimento, nella scena visiva. 

Questa ipotesi si contrappone, per certi versi, alla no- 
stra conoscenza intuitiva, poiché soggettivamente abbia- 
mo la sensazione di percepire gli oggetti come entità in- 


tere e integrate. Se in autostrada siamo sorpassati 
Volkswagen blu, non abbiamo affatto l’impressio 
il nostro precetto finale si sia prodotto un po' 
in modo frammentario. La nostra percezione s0 
non suggerirebbe che le analisi della forma d 
swagen, e del colore associato con quella forma, si 
venute separatamente. Anzi, dal primo mo! 
percepiamo la presenza dell'auto, il suo colore 
forma ci appaiono come un tutto integrato. 

Ciononostante, prove convergenti stanno po 
conferme sempre più forti all'ipotesi che la pera 
operi in maniera analitica. La teoria detta dell'esti 
delle caratteristiche distintive è uno dei migliori 
di come da settori diversi delle neuroscienze © 
possano emergere prove complementari. 


Organizzazione del nucleo genicolato la 


Abbiamo già detto che il 90% delle fibre del nervod 
terminano sul nucleo genicolato laterale (LGN). Le 
zioni sul nucleo non sono casuali, anzi l'LGN 
un'architettura altamente organizzata, fatto che 
denzia a livelli di analisi diversi. A un livello più 
scopico l'LGN appare formato da sei strati ben di 
(Figura 5.5), che non vanno confusi con la strutti 
strati della corteccia cerebrale. Nella corteccia l'on 
zione in strati riflette differenze funzionali, per è 
il fatto che le cellule ricevono input dalle aree suba 
li, o che inviano proiezioni ad aree subcorticali, 
sono coinvolte nell’elaborazione intracorticale. 
GN, invece, ogni strato riceve input dagli assoni dé 
to ottico e invia efferenze alla corteccia. 
Scendendo a un livello di dettaglio più 
emergono altri principi organizzativi nella st 
nella connettività delle cellule dell'LGN. In 
per quanto riguarda l’organizzazione strutturale, 
genicolati laterali sono caratterizzati da tre propri 
primo luogo tre dei sei strati ricevono i segnali 
nienti dalla retina di un occhio, mentre gli altri tre| 
vono dalla retina dell'altro occhio. Gli assoni delle 
gangliari nell'emiretina temporale destra termini 
strati 2, 3 e 5 dell’LGN destro e gli assoni delle ad 
gangliari nell'emiretina nasale sinistra terminano 
strati 1, 4 e 6 dello stesso LGN. Nel corpo geni 
rale di sinistra si riscontra il pattern opposto. È 
te ricordare che l'emiretina temporale omola 
miretina nasale controlaterale rispondono agli 
presenti nella stessa parte di campo visivo (si à 
gura 5.4). Ciò fa sì che tutta l'informazione visiva 
niente da una certa regione dello spazio venga proi 
allo stesso LGN. 
Il secondo principio organizzativo riguarda la 
cità delle proiezioni dal campo visivo all'LGN. 0 
to dell'LGN contiene una mappa topografica 
(quindi dello spazio esterno), secondo una p 
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5.5 Il corpo (0 nucleo) genicolato 
laterale è situato nella regione più 
laterale e inferiore del talamo. 

Sì compone di sei strati; l'occhio 


MCO _ ipsilaterale proietta agli strati 2, 3 
pò | e 5, l'occhio controlaterale agli strati 
(da pra © - 1,4 e 6. Gli strati dal 3 al 6 
0, il suo co È contengono i neuroni, più piccoli, 


Ù ' del sistema detto per questo motivo 
> integral 
e parvocellulare; gli strati 1 e 2 
Piano della sezione contengono i neuroni, più grandi, 
del sistema magnocellulare. 


le fibre del ner peso 
aterale (LGN). TIT e 4a 
sli, anzi I'LGN | a 

zzata, fatto che | 
\ un livello più 
| sei strati ben d 
si con la strutti 


a corteccia l’orgi od te csi _ Dir 

inzionali, per $ 

t dalle aree suba 

(CS) subcorticali, | v la a } , i 
intracorticale, N Un oggetto che si trova in una data posizione con le tecniche anatomiche di tracing, che permettono di 
t dagli assoni del attiverà, in ogni strato del nucleo, cellule si- ricostruire nei dettagli i pattern della connettività fra la 
cla, una perpendicolare alla superficie dell’L retina e l'LGN, ma anche con le registrazioni dell'attività 
glio più micros eriamo uno stimolo situato nella porzione su- di singole cellule dell'LGN, che dimostrano l'importanza 
tivi nella strutt campo visivo destro. Questo stimolo attiva funzionale di queste connessioni. Quando viene presen- 


l'LGN. In partico nasale dell'occhio destro e l’emiretina tempo- tato uno stimolo visivo in una data posizione, introdu- 
ne strutturale, i gi occhio sinistro. Le cellule gangliari i cui campi cendo l’elettrodo nei sei diversi strati, uno dopo l’altro, si 
i da tre proprietà coprono questa regione dello spazio attivano rileva attività cellulare in ogni strato. : 

‘ono i segnali prot hell'LGN sinistro. L'attivazione avviene in tutti e Il terzo principio organizzativo dell'LGN consiste nel 
itre gli altri tre Ji istrati e le cellule coinvolte occupano nell’LGN po- fatto che questo sistema pluristratificato non è ridondan- 
ili assoni delle cell ni equivalenti. Ogni LGN viene quindi ad avere sei te. Dal punto di vista della citoarchitettura, ogni strato 
estra terminano n nsentazioni retinotopiche distinte, una per ogni contiene tipi cellulari nettamente distinti. Come si può 
i assoni delle cell to. Tale organizzazione è stata provata non soltanto vedere nella Figura 5.6, gli assoni delle cellule nei due 


tra terminano n 
orpo genicolato 


)pposto. È importi 
le omolaterale e |" 


indono agli stimo] 
Îsivo (si riveda la 
azione visiva pro 
zio venga proiettat 


vo riguard 
vo all'LGN. € 


del tratto ottico del macaco; sono visibili le fibre di grosso diametro dello strato magnocellulare e le fibre di piccolo diametro 
Le grandi aree bianche sono vasi sanguigni. Le tre regioni (A-C) sono ingrandimenti di sezioni a livelli diversi, procedendo 


ido una p 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


I pionieri della corteccia visiva 


Non diversamente dai viaggi dei grandi esploratori europei del XV 
secolo, le prime ricerche sulla neurofisiologia della corteccia cere- 
brale hanno richiesto un grande coraggio, il coraggio di navigare in 
acque sconosciute, non segnate da alcuna rotta. Gli ammiragli che 
hanno guidato questa impresa sono stati David Hubel e Torsten 
Wiesel. Hubel e Wiesel, arrivati alla Johns Hopkins University verso 
la fine degli anni ‘50 del Novecento, speravano di poter proseguire 
il pionieristico lavoro di Steve Kuffler. Le ricerche sui gatti condotte 
da Kuffler avevano composto un elegante quadro dell'organizzazio- 
ne dei campi recettivi delle cellule gangliari nella retina, individuan- 
do i meccanismi grazie ai quali le cellule rilevano i margini che defi- 
niscono gli oggetti del mondo visivo. Anziché concentrarsi sul nu- 
deo genicolato laterale (LGN), la stazione successiva nel sistema vi- 
sivo, Hubel e Wiesel (1977) focalizzarono le loro ricerche sulla cor- 
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Nessuna variazione 


strati più bassi hanno un diametro considerevolmente 
maggiore rispetto alle cellule dei quattro strati superiori. 
Questa differenza di grandezza è all'origine dei nomi con 
cui vengono indicati gli strati: per via delle loro dimen- 
sioni, i due strati inferiori costituiscono il cosiddetto si- 
stema magnocellulare, o M, mentre le cellule dei quat- 
tro strati superiori, più piccole, costituiscono il sistema 
parvocellulare, o P. Nel macaco, l’80% dei neuroni del- 
l'LGN appartiene al sistema P. Prenderemo in esame le 


teccia visiva primaria. Vernon Mountcastle, un altro rice 
Johns Hopkins, all'epoca stava giusto ultimando il fondam 
ro con cui delineava la complessa organizzazione 
corteccia somatosensoriale. Ispirati da questi risultati, 
furono spinti a cercare principi analoghi anche nella 
Dopo poche settimane di lavoro i due ricercatori eri 
dai risultati che stavano ottenendo. Individuare singole « 
era stato abbastanza semplice, ma queste cellule non 
allo stesso genere di stimoli che si erano dimostrati così 
studi di Kuffler, ovvero piccoli punti luminosi nel campo ni 
cellule singole. La mancanza di risposte coerenti rendeva mò 
persino determinare dove fosse locato il campo recettivo. | 
del problema arrise ai due studiosi quando passarono ad è 
zone d'ombra, create posando un disco opaco su una 
Hubel e Wiesel notarono che la cellula non rispondeva alla 
bra, ma mostrava un rapido aumento della frequenza di sc 
il margine ombra/luce si spostava attraverso parte della 
ore passate a giocare con questo stimolo, il primo principio 
tivo dei neuroni della corteccia visiva primaria emerse coni 
differenza delle cellule gangliari che hanno campi recettivi dif 
colare, i neuroni corticali erano sensibili ai margini. 1 
Ricerche successive hanno rivelato che le cellule dell'LG 
portano in modo analogo alle cellule gangliari, essendo attivi 
tutto in risposta a piccoli punti luminosi. Il modo migliore pet 
rizzare queste cellule è definirne il campo recettivo come. 
in regioni circolari concentriche. La Figura A mostra il campo 
di una cellula dell'LGN. Quando il punto luminoso ricade 
gione centrale ad azione eccitatoria (ON), la cellula viene 


A Tipica risposta di una cellula del corpo genicolato laterale (LG 
Le cellule di questo nucleo hanno campi recettivi dotati di una stn 
con centro ON circondato da una corona periferica OFF, oppure cat 
OFF e periferia ON. La cellula della figura, del tipo centro 0 
produce rapide scariche di impulsi quando lo stimolo luminoso: 
entro la sua regione centrale (in alto), mentre viene inibita qua 
colpisce la regione periferica (al centro). Uno stimolo luminoso che 
sia il centro che la periferia produce una scarsa variazione dell'attiv 
cellulare (in basso). Data questa organizzazione, le cellule di 

Ja struttura ideale per segnalare variazioni di luminosità come 
dovute ai margini degli oggetti. 


differenze funzionali fra i sistemi P e M dopo avem 
scritto le proiezioni corticali. 


Molteplicità di vie nella corteccia visiva 


La prima stazione corticale su cui sinaptano i 
che trasmettono l'informazione visiva si trova nella 
zione mediale del lobo occipitale, ovvero nell’area 174 


1- Attiva 


Tempo (s) 


la periferia circostante, l’attività cellulare viene ini- 
coinvolge sia il centro che la periferia non riu- 

, poiché le attività delle due regioni si annulle- 
l'una eccitatoria (ON) e l'altra inibitoria 
p o fondamentale della percezione: il si- 
o soprattutto al cambiamento. Non è l'omo- 
‘corpo a farci riconoscere un elefante, 


0 un neurone corticale che riceve i se- 

| campi recettivi hanno il centro în tre 
diverse. Il campo di questo neurone 

one a cerchi concentrici (di tipo 

o ottimale consisterebbe in un margine. La 
[e selettiva per margini orientati in una certa dire- 
‘una rotazione entro il campo recettivo, la 
‘perché a questo punto il margine coinvolge 
inibitorie. Hubel e Wiesel hanno chiamato 
ci, per sottolineare il fatto che la loro sem- 
‘grado di estrarre una caratteristica fonda 


i 
di Brodmann. Quest'area ricevente è situata in 
‘mediale e in profondità sotto la superficie della 
la lungo la scissura calcarina. La sua citoarchitet- 
@ punteggiata le conferisce un aspetto a 
Ùl nome di corteccia striata. L'area 17 è chia- 
îche corteccia visiva primaria o (soprattutto dai 
Vi (Figura 5.7). Quest'ultima denominazione è 
I l'ipotesi che si tratti della prima stazione cor- 
zione visiva. 


sinaptano i n 
va si trova nel 
vero nell'area 17 
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B Le cellule semplici della 
corteccia visiva primaria derivano 


Stimolo luminoso | 7 dalla convergenza degli output di 
| HAHA È colle dellUIGN con campi recettivi 
DE) î nn 23 concentrici e adiacenti. Oltre 
A —_—_—+— I a segnalare la presenza 
= | 2-Inibita di un margine, le cellule semplici 
= i Het sono selettive per l'orientamento. 
=== -0FFONI NESA CR MESE DRE 
e == er == eccitata o Inibita da un margine 
2° 3- Nessuna variazione orientato CRGUEnI 
P_—+T—_+tt_ non mostra alcuna variazione 
rr e E di attività con un margine il cui 
orientamento è perpendicolare 
Campo recettivo 
di una cellula semplice Luce sasa pal i 
nella corteccia 
visiva primaria == 
ò 1 2 3 


mentale per la percezione della forma: il margine di un oggetto. Lo 
stesso principio può valere per cellule più complesse, cellule con 
un'organizzazione del campo recettivo che le rende sensibili ad altre 
caratteristiche quali angoli 0 spigoli. 

La selettività per l'orientamento si è rivelata una proprietà distin- 
tiva dei neuroni della corteccia visiva primaria. In un pezzetto di cor- 
teccia della grandezza di 2x2 mm, i neuroni hanno campi recettivi 
incentrati in regioni dello spazio molto simili (Figura C). Nel pezzetto 
di tessuto corticale, i neuroni differiscono rispetto all'orientamento 
preferenziale, e si dispongono in colonne alternate di cellule sensibi- 
li agli input provenienti dall'occhio destro oppure dal sinistro. Una 
sequenza di pezzetti di tessuto così organizzati permette una rap- 
presentazione completa dello spazio esterno, fornendo al sistema 
visivo uno strumento per estrarre i margini presenti in una scena. 

Gli studi di Wiesel e Hubel hanno permesso di stabilire che la 
percezione si può fondare su pochi principi organizzativi, prodotto 
di neuroni sensoriali semplici. L'importanza delle pionieristiche ricer- 
che di Wiesel e Hubel ha ottenuto un insigne riconoscimento ufficia- 
le nel 1981, anno in cui i due studiosi hanno ricevuto ex aequo il 
premio Nobel per la fisiologia e la medicina. » 


La segregazione tra le vie P e M si mantiene anche nel- 
la corteccia. 

Gli assoni di entrambe le vie terminano nello strato 4 
della corteccia striata, ma le loro aree terminali si trovano 
su piani sfalsati all'interno dello strato. 

Entro la corteccia striata la via P ha anche una secon- 
da sinapsi: una proiezione interlaminare porta l’informa- 
zione veicolata nella via P dallo strato 4 agli strati 2 e 3, 
più superficiali (Figura 5.8). 
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Una prova anatomica ancora più forte, circa la molte- 
plicità di vie nel flusso dell’informazione visiva, è emersa 
grazie a una tecnica di colorazione detta metodo della cito- 
cromo ossidasi, basata sull'omonimo enzima il quale si 
concentra soprattutto nelle aree ad alta attività metaboli- 
ca, Quando viene applicata alla superficie della corteccia 
visiva primaria, questa colorazione rivela negli strati su- 
periori un bellissimo pattern a mosaico, in cui regioni a 
bassa saturazione circondano regioni ad alta saturazione 
(Figura 5.9). Sostanzialmente questa colorazione rivela 
che lungo la superficie corticale l’attività metabolica non 


Spostamento 
dell'elettrodo 


varia in modo casuale, ma sistematico. Le regioni pl 
scure, associate ad alti tassi metabolici, sono indicate 
termine molto «tecnico» di blobs (macchie), mentrele 
gioni più chiare sono dette interblob. I dati ottenuti 
metodo della citocromo ossidasi suggeriscono, qui 
che il canale P sia suddiviso in almeno due rami. 
L'informazione visiva segrega in vie distinte nell'ad 
cente area corticale, detta corteccia prestriata per india 
che è situata anteriormente alla corteccia striata; i fisla 
gi la conoscono come area V2, una denominazione 
cante che si tratta della seconda area fisiologica della 
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Area 17 
(V1, corteccia visiva primaria) 


117 di Brodmann, o corteccia visiva primaria, si estende fino 
xe del lobo occipitale e, negli esseri umani, lungo 
diale. Il riquadro inferiore è un ingrandimento della 
Inella corteccia visiva primaria del macaco; è visibile 
la Stratî, ovvero striata. Quest'area è indicata dai fisiologi 


Mattata da Bear et al. (1996). 
n) 


ottica. Quando si applica il metodo della citocromo ossi- 
dasi alla superficie corticale di questa area visiva, la colo- 
razione rivela tre sottoregioni — strisce spesse, strisce sot- 
tili e regioni interbanda - che, come rivelano le tecniche 
di tracing, sono rispettivamente la continuazione delle 
vie M, P-blob e P-interblob. 

Che queste vie siano completamente indipendenti l’u- 
na dall'altra è ancora materia di discussione. Molti ricer- 
catori sostengono che tra la via M e le due vie P avvenga- 
no scambi di informazioni. Rilevante è il fatto che, dopo 
le primissime sinapsi, nella corteccia hanno luogo intensi 
fenomeni di convergenza e divergenza. 


Aree corticali visive 


La Figura 5.10 mostra una mappa delle aree visive della 
corteccia; ogni riquadro corrisponde a una regione corti- 
cale, che si presume costituisca un’area distinta dell’ela- 
borazione visiva. Nella scimmia sono state identificate 
più di 30 aree corticali visive, il che significa un incre- 
mento del 200% circa rispetto alle mappe di questo tipo 
pubblicate nel 1983. A detta di alcuni, il ritmo con cui i 
fisiologi «scoprono» nuove aree visive è più rapido del 
tasso di riproduzione dei conigli. Si noti che in questa fi- 
gura sì è scelto di adottare la nomenclatura per le mappe 
funzionali messa a punto dai fisiologi. Come abbiamo già 
detto, la corteccia striata o V1 è la prima stazione su cui 
proiettano gli assoni provenienti dai corpi genicolati late- 
rali. Sebbene le altre aree siano denominate V2, V3 e V4, 
non si deve assumere che tale numerazione implichi una 
serie di sinapsi in sequenza nel passare da un’area all’al- 
tra. Nella figura le linee che collegano tra loro queste 
aree extrastriate illustrano con chiarezza gli intensi fe- 
nomeni di convergenza e divergenza tra le diverse aree 
visive. Inoltre molte aree sono collegate da connessioni 
reciproche, quindi è frequente che una regione riceva af- 
ferenze da un'area alla quale invia proiezioni. 


5.8 Terminali delle proiezioni della 
via genicolo-corticale nell'area 17. 
Mentre tutte le fibre afferenti del 


ì 


Strati 3e 5, 
parvocellulari 


sistema magnocellulare terminano 
nello strato 4, le afferenze 
parvocellulari sinaptano su neuroni 
intracorticali, che poi terminano 
negli strati 2 e 3. Adattata da Bear 
et al, (1996). 
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5.9 Rivelazione delle regioni blob 


e interblob nella corteccia visiva 
primaria (V1) del macaco, mediante 
la tecnica di colorazione alla 
citocromo ossidasi. Le aree blob, 
metabolicamente più attive, 
assorbono più enzima. (a) Una 
sezione parallela alla superficie 
corticale, attraverso gli strati 2 e 3, 
mostra le aree blob. (b) Sezione 
radiale attraverso la corteccia. | 
circoletti bianchi sono vasi sanguigni. 


5.10 Quadro generale delle 
principali aree visive e dei relativi 
pattern di connettività nel macaco. 
Tutta l'elaborazione corticale 
incomincia in V1, ma poi fluisce 
attraverso due canali, uno dorsale 
che arriva al lobo parietale, l'altro 
ventrale diretto al lobo temporale 
(si veda il Capitolo 6). Lo stimolo che 
produce l'attivazione ottimale di una 
cellula diventa sempre più complesso 
man mano si procede lungo il canale 
ventrale. inoltre la grandezza dei 
campi recettivi di queste cellule 
‘aumenta, variando dai 0,5° di una 
cellula dî V1 fino ai 40° di una cellula 
nell'area TE. Adattata da disegni 
gentilmente forniti da Steven Luck. 
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i jtà di definire una regione come area visiva 
i particolari criteri che si utilizzano. Un crite- 
vio è che le cellule di tale area devono ri- 
oli visivi; ma se questo fosse l’unico crite- 
one, sarebbe difficile dire dove incomin- 
fa e ne finisce un'altra. A volte può essere 
anatomia. Per esempio, il confine tra V1 
ponde a quello tra le aree 17 e 18 di Brod- 
erò è impossibile identificare i confini di 
@ un criterio anatomico. Per esempio, se- 
logi, i quali applicano criteri di classificazio- 
la quelli degli anatomisti, l'area 19 comprende 
Isive distinte. 
io fisiologico fondamentale per la definizio- 
î Visive consiste nel valutare come viene rap- 
ormazione spaziale in una data regione 
ch Ogni area visiva contiene una rappresen- 
ca dello spazio esterno nell'emicampo 
& | confini tra aree visive anatomicamente 
o segnati da discontinuità topografiche (Fi- 
Illo stesso modo in cui ciascun LGN ha sei di- 
ntazioni della retina, così la corteccia ha 
& retinotopiche almeno quante sono le aree 
ca della topografia nella corteccia non di- 
o che ogni area riceve input indipendenti; 
la sì conserva proprio grazie al fatto che un'a- 
ì su di un’altra. L'informazione spaziale è con- 
| precisione da questa molteplicità delle map- 
Diche, almeno nelle prime aree visive, un ri- 
fatto che il sistema deve associare caratteristi 
omanano da una stessa posizione nello spazio. 


ri delle caratteristiche visive 


gio può avere comportato, per il cervello 
ti, l'evolversi di così tante aree visive? Una pos- 
pazione è che le aree siano organizzate in una 
che ogni area, in sequenza, elabora la rap- 
che è il risultato dei processi di elabora- 
le aree precedenti, e che rappresenta lo stimo- 
odo specifico. L'attività computazionale di cel- 
Ci nella corteccia visiva primaria identifica li- 
no poi utilizzati da cellule più complesse per 
e angoli e margini, di cui neuroni d'ordine su- 
Y [servono per la rappresentazione delle forme. 
za dei processi elaborativi culminerebbe nella 
della rappresentazione dello stimolo, in 
è esso corrisponda (o non corrisponda) a infor- 
positate in memoria. Ma come si vede dalla 


A tale gerarchia non può essere semplice: pat- 
convergenza e divergenza danno luogo a 
cità di vie. 
vo TEO 


alternativa si fonda sull'idea che la perce- 
Va sia un processo analitico. Sebbene ogni area 
Ga una mappa dello spazio esterno, tali map- 


Macaco 


n° 
(corteccia 
striata) 


o 
5.11 Per identificare le aree visive si usano metodi fisiologici. 
Un'area risulta definita da una discontinuità nella rappresentazione 
retinotopica delle cellule. Lungo questo nastro continuo di corteccia 
si possono individuare sette differenti aree visive. L'elaborazione 
non è vincolata a procedere da un'area a quella successiva, în un ordine 


sequenziale. Per esempio gli assoni da V2 proiettano su V3, V4 e VS/MT 
Adattata da Zeki (1993) 


pe differiscono rispetto al tipo d'informazione che rap- 
presentano. Per esempio, in alcune aree i neuroni potreb- 
bero essere altamente sensibili alla variazione del colore, 
e in altre invece essere sensibili al movimento ma non al 
colore. Secondo questa ipotesi, i neuroni di una certa 
area non soltanto codificano la posizione di un oggetto 
nello spazio visivo, ma forniscono anche informazioni 
sugli attributi, cioè le proprietà o qualità, dell'oggetto 
stesso. La percezione visiva seguirebbe, quindi, una stra- 
tegia del tipo divide et impera. Il sistema sarebbe tale che, 
anziché avere in ogni area visiva la rappresentazione di 
tutti gli attributi di un oggetto, ogni area produrrebbe 
una propria, specifica e limitata analisi dell'oggetto stes- 
so. L'elaborazione sarebbe quindi distribuita e specializ- 
zata. Man mano si risalgono i vari livelli del sistema visi- 
vo, le differenti aree elaborano l'informazione arrivata 
inizialmente in V1 e cominciano a integrarla con i dati 
relativi alle sue diverse dimensioni, fino ad arrivare alla 
costruzione di percetti riconoscibili. 


5. Percezione e codificazione 


L'ipotesi della specializzazione trova sostegno in un 
gran numero di prove fisiologiche. Per esempio, la regi- 
strazione dell'attività elettrica in singoli neuroni della via 
M ha rivelato che queste cellule non rispondono a diffe- 
renze di colore dello stimolo. Queste cellule, che dallo 
strato magnocellulare dell'LGN si estendono allo strato 
4b di V1 e alle strisce spesse di V2, producono lo stesso 
tipo di risposta a un cerchio verde e a uno rosso, su fon- 
do bianco. Ancor più sorprendente è il fatto che questi 
neuroni rispondono debolmente alla presentazione di un 
pattern di strisce rosse e verdi alternate, dove i colori 
hanno uguale luminosità. 

Questi stessi neuroni sono invece molto sensibili al 
movimento e alla direzione, come si vede nella Figura 
5.12 (Maunsell e Van Essen, 1983). Il neurone a cui si rife- 
risce la Figura 5.12 si trovava nell’area MT del macaco, 
un'area visiva localizzata nella regione temporale media, 


importante stazione ricevente lungo la via M. Losti 
a forma di barretta rettangolare, era stato fatto p 
traverso il campo recettivo in varie direzioni. Il 
aveva prodotto la risposta più forte quando lo sti 
era mosso verso il basso e verso sinistra, La 
era invece rimasta sostanzialmente silente qi 
vimento dello stimolo era stato verso l'alto 0 
Ciò ha dimostrato che l'attività cellulare è ci 
due attributi dello stimolo. In primo luogo la a 
tiva soltanto quando lo stimolo ricade all’interno, 
campo recettivo. In secondo luogo la risposta cel 
massima quando lo stimolo si muove în una p 
direzione. Questa specificità è ancora più notevo 
vità delle cellule della MT è correlata anche con 
cità del movimento. La cellula nella Figura 5.12 
va il massimo di risposta quando la barretta si sposti 
pidamente. A velocità più basse il movimento dell 


movimento 


+ 
5.12. selettività per la velocità | a tu 


e la direzione di un neurone dell'area 
MT. In alto: un rettangolo venne 


Campo recettivo 
Stimolo luminoso 
Direzione del 


mosso in varie direzioni attraverso 

il campo recettivo di questa cellula 

| tracciati in rosso a lato dei disegni 

che rappresentano lo stimolo 

indicano la risposta della cellula a tali 

stimoli, Il grafico centrale, a 360°, 

è costruito in base alle frequenze 

di scarica della cellula; la direzione 

‘angolare di ogni punto indica 

la direzione dello stimolo 

e la distanza dal centro esprime 

il tasso di scarica come percentuale 

del tasso massimo. Il poligono che 

si forma collegando i vari punti sta 

a indicare che la cellula era sensibile 

soprattutto agli stimoli che si 

muovevano verso il basso e verso 

sinistra, mentre aveva prodotto È 

le risposte più basse quando 5 $ 

lo stimolo si muoveva nelle direzioni ì 2 

E 

i 


Se 
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opposte. In basso: il grafico mostra 
la selettività per la velocità in una 
cellula MT. Il movimento era sempre 
nella direzione ottimale, con Co) 
qualunque velocità. Questa cellula 
fomi la risposta più forte quando 

lo stimolo si muoveva alla velocità 
di 64 gradi/s. Adattata da Maunsell 
e Van Essen (1983) 


2 LI 32 
Velocità (gradi/s) 


ercezione visiva 


bassa media 
alta media 
bassa alta 


canali del sistema visivo. Le cellule del canale 
sensibili al movimento e alle differenze 


civ'esse un'elevata sensibilità al contrasto di luce. 
D, queste cellule lo sono invece molto 
[della radiazione luminosa, ovvero al colore. 
i, le regioni interbanda del sistema parvocellulare, 
spaziale e all'orientamento, e mostrano 
one dei tassi di scarica in risposta al variare 
colore e il movimento dello stimolo. 


non faceva aumentare il tasso di ri- 
‘al di sopra del livello di attività basale. 
.13 riassume schematicamente tutte le va- 
ostimolo, a cui si ricorre negli studi neurofi- 
identificare le proprietà di rappresentazione 
ile nelle vie M, P-blob e P-interblob. Come ab- 
etto, i neuroni della via M sono sensibili al movi- 
ensibili al colore (0, più esattamente, alle lun- 
nda della luce). Invece i neuroni della via P- 
altamente selettivi per il colore e molto poco 
mento o il cambiamento di direzione. Una 
blob di V1 che risponde a uno stimolo di colo- 
ponderà indipendentemente dal fatto che lo 
la orientato in senso verticale o orizzontale. 
te, l'informazione relativa all'orientamento è 
entata dalle cellule nella via P-interblob, poco 
tata dai neuroni nella via P-blob e solo debol- 
tata dai neuroni della via M. 


ing delle aree visive nell'uomo 
tudi di registrazione dell'attività di singole cellule 
io fornito ai fisiologi un potente strumento per map- 
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pare le aree visive nel cervello della scimmia e caratteriz- 
zare le proprietà funzionali dei neuroni che le compon- 
gono. Questo lavoro ha fatto emergere prove molto forti 
del fatto che aree visive differenti sono specializzate nel 
rappresentare attributi diversi dello stimolo visivo. Ispira- 
ti da questi risultati, alcuni ricercatori si sono serviti delle 
tecniche di neurovisualizzazione per indagare la possibi- 
lità che esista un'architettura simile anche nel cervello 
umano. 

Semir Zeki (1993) dell'University College di Londra e i 
suoi collaboratori all'Hammersmith Hospital hanno usa- 
to la tomografia a emissione di positroni (PET) per verifi- 
care se si attivano aree visive differenti, mentre i soggetti 
sono impegnati nell'elaborare le informazioni che riguar- 
dano il movimento oppure il colore degli stimoli. Questi 
esperimenti si sono fondati sul metodo sottrattivo: il qua- 
dro dell'attivazione rilevato in una condizione di control- 
lo è stato sottratto dall'attivazione registrata in una con- 
dizione sperimentale. Prendiamo in considerazione per 
primo l'esperimento sul colore. Nella condizione di con- 
trollo i soggetti osservavano passivamente un collage di 
rettangoli acromatici, in diversi toni di grigio e tali da 
soddisfare un'estesa gamma di luminosità diverse, Si assu- 
meva che lo stimolo di controllo attivasse le regioni neu- 
rali contenenti cellule selettive per il contrasto luminoso 
(per esempio, sensibili alle differenze di luminanza). 

Nella condizione sperimentale le aree grigie furono so- 
stituite da aree di diversi colori (Figura 5.14), avendo cura 
che la luminanza di ogni area colorata fosse la stessa del- 
l’area grigia corrispondente. Secondo l'ipotesi formulata, 
i neuroni sensibili alla luminanza dovevano attivarsi in 
uguale misura sia nella condizione di controllo sia in 
quella sperimentale, mentre lo stimolo colorato doveva 
indurre un aumento di attività nelle regioni neurali sen- 
sibili all'informazione cromatica. Tali regioni sarebbero 
state rivelate sottraendo l’attività metabolica registrata 
nei soggetti mentre osservavano lo stimolo composto di 
aree grigie da quella registrata mentre osservavano lo sti- 
molo colorato. 

La stessa logica è stata applicata anche all'esperimento 
sul movimento. Lo stimolo di controllo consisteva, que- 
sta volta, in un complesso collage di riquadri bianchi e 
neri. Nella condizione sperimentale lo stimolo usato fu lo 
stesso, salvo che i quadrati erano in movimento: si muo- 
vevano per 5 s in una direzione, poi, per i 5 s successivi, 
nella direzione opposta. 

Questi studi hanno provato con chiarezza che i due 
compiti avevano attivato regioni cerebrali differenti (Fi- 
gura 5.15). Dopo avere sottratto l’attivazione dovuta alla 
vista del collage acromatico dall'attivazione prodotta dal 
collage colorato, i ricercatori trovarono numerosi foci di 
attivazione residui. Questi foci erano bilaterali e situati 
nelle regioni più anteriori e inferiori del lobo occipitale. 
Sebbene la risoluzione spaziale della PET sia abbastanza 
grossolana, si è potuto determinare che queste aree erano 
situate anteriormente alla corteccia striata (V1) e prestria- 
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(a) Display Mondrian 


(b) Pattern di quadrati in movimento 


5.14 Gli stimoli usati negli studi PET condotti per identificare 

le regioni coinvolte nella percezione del movimento e del colore 

(a) Nell'esperimento sul colore gli stimoli consistevano in configurazioni 
di rettangoli di diverse tonalità di grigio (condizione di controllo), oppure 
di diversi colori (condizione sperimentale). (b) Nell'esperimento sul 
movimento si utilizzava un pattem casuale di aree nere e bianche, fermo 
(controllo) oppure in movimento (Sperimentale). Adattata da Zeki (1993) 


ta (V2). Invece, dopo aver applicato l'appropriata proce- 
dura di sottrazione ai dati relativi al movimento, si evi- 
denziarono foci residui che erano sì bilaterali, ma localiz- 
zati vicino alla confluenza tra le cortecce temporale, pa- 
rietale e occipitale. Questi foci erano, inoltre, più in alto 
e molto più laterali dei foci di attivazione correlati al co- 
lore. Zeki e collaboratori furono così colpiti da questa dis- 
sociazione da proporre che si potesse applicare anche al- 
l'uomo la nomenclatura sviluppata negli studi sui prima. 
ti. Essi chiamarono V4 umana l’area attivata dal colore e 
VS l’area attivata dal movimento (la maggior parte dei ri- 
cercatori oggi chiama quest’ultima area MT umana, an- 
che se nel cervello umano essa non si trova nel lobo tem- 
porale). Naturalmente i dati PET non possono dare la cer- 


5.15 Pattern delle regioni attivate, ottenuto sottraendo il 
rilevato nella condizione di controllo da quello nella condizione: 
Sperimentale. Nel test sul colore l'attivazione è soprattutto; 
che corrispondono alla V4 umana. Nel test sul movimento l'att 
è più laterale, in aree corrispondenti alla MT umana. | foci ali 
anche lungo l'asse dorso-ventrale: la sezione che mostra MT $ì 
a un livello superiore rispetto a quella che mostra V4. La comepeli 
dei due tipi di stimoli produce nella corteccia visiva primarta Ut 
significativamente più alta che nella condizione di controllo, ina 
assente qualsiasi stimolo visivo. Adattata da Zeki (1993), 


tezza che i foci di attivazione consistano di una 
area visiva. 

È importante notare, inoltre, che esistono n 
differenze fra specie rispetto alla posizione relati 
aree sensibili al colore o al movimento (si conf 
Figure 5.11 e 5.15). Tali differenze probabilmente 
dovute al fatto che la superficie del cervello umandi 
tevolmente più grande e, data Questa sua maggioreg 
sione, lo strato continuo del mantello corticale è 
piegato. Quindi è lecito porsi domande sull'an 
funzionale (si veda il Capitolo 14), ovvero  sullata 
spondenza di struttura e funzione tra specie diver 
dobbiamo anche tenere presente che una corrispandé 
diretta è altamente improbabile. In effetti è moltopi 
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Umani possiedano aree visive che non 
rispondente in alcuna regione corticale dei 
ti più prossimi fra i primati. 

di attivazione risultanti da questi studi PET 
sto grossolane. Più di recente, per studiare 
della corteccia visiva umana si è fatto 
ticate tecniche di imaging con la risonanza 
zionale (fMRI). Questi protocolli prevedo- 
istimolo venga spostato entro il campo visivo 
matica (Figura 5.16). Per esempio, un set- 
con un disegno a scacchiera viene fatto 
tamente intorno al centro su cui il soggetto 
bsguardo. Perciò la risposta dipendente dal li- 
o di ossigeno (BOLD) delle aree che rappre- 
drante superiore aumenterà in un momen- 
alla risposta delle aree che rappresen- 
fante inferiore; ciò permette di monitorare in 
uo la rappresentazione dell'intero campo vi- 

ontare le aree che rispondono alla stimola- 
la fovea e quelle che rispondono alla stimolazio- 
Sì usa uno stimolo a forma di anello che si 
. Combinando questi differenti stimoli, 
possono valutare la rappresentazione cortica- 
o visivo controlaterale. 

lla corteccia visiva umana è ricca di circonvolu- 
Nisultati di un esperimento di questo genere sa- 
indecifrabili, se i dati fossero da riportare sulle 
tomiche del cervello che si vedono negli 
. Per superare questo problema, si co- 
fappresentazione piana, bidimensionale. Al 
isl'ottengono immagini anatomiche fMRI ad alta 
poi, mediante speciali algoritmi, si trasforma 
er la superficie ripiegata della corteccia in una 
dimensionale, che rappresenta punto per punto 
grigia. 1 segnali di attivazione rilevati dalla 
o poi riportati su questa mappa bidimensionale, 


uto sottraendo il q 
0 nella condizione 
è soprattutto med 
il movimento l'attivi 
umana. | foci differisconi 
che mostra MT si tro 
Stra VA. La compresi 
visiva primaria un'atti 
le di controllo, in cui 
eki (1993). 


sistano di una se É 


‘he esistono 
osizione relativa 
nto (si confrontim 
‘| probabilmente . 

cervello umano 
a sua maggiore e. 
Ilo corticale è più 
mande sull’'omo 
, ovvero sulla È 
ra specie diver E° 
' una corrisponden 
‘feti è molto pro 


Mappatura del campo visivo mediante la risonanza magnetica 
ÎMRI). Si eseguono scansioni fMRI su un soggetto che osserva 
Dre di un settore circolare. Mentre il settore circolare passa 

drante visivo a quello successivo, si effettuano misurazioni 
della risposta dipendente dal livello di ossigenazione del sangue 
Di} ela corteccia visiva; ciò consente di mappare i corrispondenti 
nti nel pattem di attivazione delle aree cerebrali 


(a) 
Orizzontale 
Verticale 
superiore 
Verticale 
inferiore 
Fovea 

(b) 


5.17 Mappa retinotopica nell'uomo. (a) La corrispondenza 

fra la posizione del settore rotante e l'attivazione nelle diverse regioni 
della corteccia visiva è rappresentata mediante un codice a colorì 

su una mappa appiattita, bidimensionale. | confini tra le aree visive sono 
definiti dall'inversione della rappresentazione retinotopica all'interno 

di un quadrante. Nella parte ventrale V3 è indicata come VP 

(b) Per mappare l'eccentricità si utilizza uno stimolo che si dilata 

e si contrae, alternativamente. È qui rappresentata soltanto la corteccia 
visiva ventrale. Le regioni foveali sono contrassegnate da asterischi 
Adattata da Hadjikhani et al, (1998). 


utilizzando un codice a colori in cui colori simili stanno 
a indicare aree attivate negli stessi momenti. 

Ricercatori del Massachusetts General Hospital si sono 
serviti di questa procedura per rivelare l’organizzazione 
del sistema visivo umano in grande dettaglio (Hadjikhani 
et al., 1998). Come si può vedere nella Figura 5.17a, nella 
corteccia visiva il mondo fisico è capovolto. Le aree al di- 
sopra della scissura calcarina, lungo la quale è localizzata 
la corteccia visiva primaria, sono attive quando lo stimo- 
lo rotante si trova nel quadrante inferiore; l'opposto vale 
quando lo stimolo è nel quadrante superiore. Inoltre i 
quadri di attivazione formano pattern ripetitivi su tutta 
la corteccia visiva. Per esempio, il ripetersi di settori verdi 
e blu nella porzione superiore della corteccia visiva sta a 
indicare che il quadrante inferiore del campo visivo è 
rappresentato più volte. Analogamente, l'alternanza di 
settori rossi e viola nella porzione inferiore sta a indicare 
che il quadrante superiore del campo visivo ha una mol- 
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teplicità di rappresentazioni. Queste ripetizioni rivelano li sono i correlati neurali di questa illusione otti ci 
l'esistenza di mappe topografiche distinte. Rispettando le —piamo che i pattern in movimento producono 

convenzioni adottate negli studi su cellule singole, le risposta emodinamica nella MT umana. Quest'atti 
aree visive sono numerate in ordine crescente, con la cor- tiva anche nel caso di un movimento illusorio? Ri 
teccia visiva primaria (V1) situata più posteriormente e le —condotte con la PET e la fMRI hanno dimostrato di 
aree visive secondarie (V2, V3/VP, V4) più anteriormen- —servazione di pattern del tipo di Enigma indua 
te. La Figura 5.17b mostra come è rappresentata l'eccen- vamente una pronunciata attività nella MT uman 
tricità nella parte ventrale della corteccia visiva. L'area —sta attivazione è selettiva: durante il movimen 
della fovea — le regioni qui indicate in rosso — ha una rap- rio V1 è silente. La Figura 5.18b mostra un 
presentazione corticale piuttosto grande. A livello della rente di illusione ottica. Dopo aver fissato il cerchi 
fovea l’acuità visiva è molto maggiore, data la quantità colore verde per circa 30 s, spostate lo sguardo sul 
sproporzionata di corteccia che codifica l'informazione no cerchio grigio. A questo punto dovreste percepii 
proveniente da questa regione dello spazio. sto cerchio tingersi di viola, il colore complement 


Gli studi condotti con le tecniche di neuroimmagine verde. L'esame di soggetti che stavano percependa 
hanno aperto una nuova prospettiva anche allo studio di sta illusione ottica ha rivelato un alto livello di > pare consì 
quei fenomeni di illusione ottica che per tanto tempo zione in un'area visiva inferiore situata anterion tata di una 


hanno costituito per filosofi e psicologi un vero rompica- —V4, per un tempo abbastanza prolungato dopo! 
po. Oggi i pattern dell'attivazione cerebrale che ha luogo saggio da un colore saturo al grigio. Nella condi 
nel corso di questi stati illusori possono essere confronta- controllo, la chiazza colorata è alternativamen 
ti con i quadri che si riscontrano durante una vera stimo- colori saturi, prima di passare al grigio; in ques 
lazione visiva. Dalle aree di sovrapposizione si possono si elimina l'illusione, poiché quando viene pres 
poi dedurre indizi importanti, sia per capire a quale livel- chiazza grigia l’attività torna rapidamente al 
lo dell’elaborazione insorge l'illusione ottica sia per iden- —base. Come nell’illusione del movimento, tali eff 


tificare come è rappresentata l'informazione nelle diverse si osservano in V1. 

aree visive. Questi risultati indicano che la percezione coîn 
Osservate ora il pattern, detto Enigma, riprodotto nel- aree più alte della corteccia primaria nella gerarchi 

la Figura 5.18a. Dopo alcuni secondi dovreste incomin- va. In effetti, persino la conoscenza delle propriet 

ciare a vedere i cerchi blu scintillare e mettersi in movi- tive degli oggetti può essere sufficiente a prod 

mento, un'illusione generata dal fatto che sono orienta- vità misurabile nelle aree visive superiori. L'o 


ti in senso opposto alle linee radiali bianche e nere. Qua- dell'immagine statica di una scena dinamica, pers 


(b) 


DI 


/ 


77 


7} 


I 
Do 


TÀ 
Ò 


MW} 
\\ 


DÒ CÀ 

SS E 

- —— _ 

5.18. Labase neurale delle =—_ = = 
e = = = 
illusioni ottiche. (a) Nell’osservare = TE —"> 
il pattern denominato Enigma, GO ] SY =< 


ll soggetto ha la percezione illusoria 


del movimento; contemporaneamente fi \ 
n Vf 


colore. (c) Grafici che rappresentano 
l'attivazione in una regione visiva 
anteriore a V4 (per maggiori % 
particolari, sì veda il testo). 0 1632 46 64 80 96 11212614410017% 
(a) Da Zeki (1993). (c) Da Hadjikhani Tempo (s) 

et al. (1998) sodi 


\ 
}ù 
7] 

77], 


\ 


5 Percezione e codificazione 163 


la che s'infrange o di un atleta in movi- 
adotto un aumento del segnale BOLD nella 
durtzi e Kanwisher, 2000). Inoltre studi PET 
trato (Chao e Martin, 1999) che l’accesso 
xe relative ai colori di oggetti familiari atti- 

riore a V4. Per esempio, ricordare che un 
so 0 una banana è gialla attivava quest'area 
O superiore e non le aree V1 0 V4. 


sentazione 
ristiche visive 
je dagli studi anatomici e fisiologici, il si- 
‘consistere in una molte, 
di una diversa specializzazione. Perciò 
sarebbe elaborata in modo tale che l’ana- 
simultaneamente lungo queste diverse vie. 
Nstrazione dell'attività di cellule singole può 
|è la causa della scarica di impulsi in una cel- 
(e gli studi di imaging possono identificare 
tra parametri dello stimolo e pattern del- 
neurale, è importante chiedersi se la perce- 
In qualche modo vincolata da un'architet- 
î più vie di elaborazione simultanea. 


perimentali hanno cercato di risolvere il 
la percezione sia un processo analitico ben 
oderne tecniche di neuroanatomia, neuro- 
immagine venissero applicate all'analisi 
azione della corteccia visiva. Anne Treisman 
negli anni ‘70 era attiva alla University of Bri- 
ha sviluppato il compito della ricerca vi- 
ello dei problemi percettivi che incontria- 
il mondo. Per fare un esempio, nel de- 
Ticerca di un amico dai capelli rossi alla 
viaria di Londra, Sherlock Holmes parla di 
me della folla, in cui si era soffermato a os- 
anto il volto di coloro che avevano i capelli 
Bisman si chiese se nella ricerca visiva possia- 
fe qualunque criterio arbitrario, o se certi tar- 

facili di altri. 

to di ricerca visiva si presentano ai soggetti 
Oggetti multidimensionali. Le condizioni del 
essere di due tipi. Nella condizione detta 
caratteristica distintiva (feature condition), 
differisce da tutti i distrattori rispetto a 
nensione, per esempio il colore. Nella condi- 
ta della combinazione di più caratteristiche 
dition), il target non si distingue rispetto a 
limensione, ma piuttosto risulta definito dalla 
one di due o più dimensioni, per esempio il 
forma. Quindi, sebbene il target sia sempre 
ein tutti e quattro i riquadri della Figura 5.19, 


Ricerca di una combinazione 
di caratteristiche 


Ricerca di una singola 
caratteristica 


5.19 Alcuni display di stimoli usati in un compito di ricerca visiva. 
In ciascun riquadro, trovate il più velocemente possibile il target, 

una T verde. Il bersaglio si distingue facilmente in entrambi i riquadri 
di sinistra (ricerca di una singola caratteristica), malgrado la differenza 
nel numero di distrattori, in quanto è l’unico oggetto verde. Il target 

è più difficile da trovare nel compito di ricerca di una combinazione 

di caratteristiche, soprattutto quando Ì distrattori sono molti. 


nella condizione della caratteristica singola (i riquadri di 
sinistra) la T si distingue per il suo colore, mentre nella 
condizione della combinazione di caratteristiche (i riqua- 
dri di destra) la T ha in comune il colore con metà dei di- 
strattori e la forma con l'altra metà. Come si può facil- 
mente vedere, risulta molto più facile individuare il tar- 
get nella condizione della caratteristica singola piuttosto 
che nella combinazione di più caratteristiche. Nella con- 
dizione della caratteristica singola il tempo di reazione 
non solo è veloce, ma resta costante anche all'aumentare 
del numero dei distrattori. Nella condizione della combi- 
nazione, invece, il tempo di ricerca aumenta in modo di- 
rettamente proporzionale (lineare) alla grandezza del set 
di stimoli; si assume che ciò stia a significare che, per as- 
sociare fra loro informazioni che derivano da distinte 
mappe delle caratteristiche dello stimolo (si veda il Capi- 
tolo 7), l'attenzione deve essere applicata in modo se- 
quenziale. 

Si presume che i target che implicano funzioni di rl- 
cerca orizzontale riflettano i cosiddetti primitivi, ovvero i 
fondamentali elementi costitutivi della percezione visiva. 
Le dimensioni usate dai neurofisiologi per descrivere l’at- 
tività delle prime aree visive in genere corrispondono 
bene alle proprietà dello stimolo che implicano le funzio- 
ni di ricerca orizzontale. Questa corrispondenza vale non 
solo per le differenze di forma e colore, ma anche nei casì 
in cui il target si muove in una direzione diversa 
(Nakayama e Silverman, 1986), o a una velocità significa- 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista ad Anne Treisman, Ph.D. 


La dott. Treisman è attiva presso il Dipartimento di Psicologia alla Princeton University. 
Il suo lavoro, basato su metodi comportamentali, ha anticipato le ricerche di neuroanatomia e neurofisiologia 


sugli aspetti analitici della percezione visiva. 


Autori: Come è arrivata a capire l'importanza che lo studio delle 
caratteristiche fisiche salienti poteva avere per le sue ricerche sul- 
l'attenzione? 

A.T.: Non sono sicura di ricostruire il passato con esattezza, ma cer- 
tamente la distinzione fra l'elaborazione in parallelo delle caratte- 
ristiche fisiche semplici e l'attenzione limitata dedicata a oggetti 
più complessi risale alla teoria del filtro dell'attenzione e ha avuto 
un ruolo centrale nelle ricerche sull'ascolto selettivo, incentrate sul 
fenomeno del cocktail party ('*). Questo fu anche l'argomento del- 
la mia tesi per il Ph.D. Inoltre fui influenzata dalle ricerche sull'ap- 
prendimento della discriminazione condotte su animali, special 
mente dal concetto che più si apprende su una certa proprietà, 
meno sì apprende su altre. Il mio interesse nell'applicare tale di- 
stinzione alla visione (piuttosto che all'udito) risale a un articolo 
che scrissi nel 1966, in cui proponevo che le differenti proprietà 
fossero analizzate in parallelo in moduli separati e avanzavo l'ipo- 
tesi della nostra capacità di concentrare selettivamente l'attenzio- 
ne su una proprietà, «spegnendo» gli elementi che analizzano le 
altre, o su un oggetto (0 una fonte di stimoli) selezionando gli in- 
put sensoriali che devono passare, prima che questi raggiungano 
certi specifici analizzatori. Osservando i miei diagrammi di flusso 
con blocchi distinti per il colore, la forma, il movimento e così via, 
iniziai a domandarmi in quale modo le diverse proprietà vengono 
di nuovo assemblate, e se non sia possibile che a volte sbagliamo 


(?)_ Il fenomeno del cocktail party sì fiferisce alla nostra capacità di prestare 
selettivamente attenzione a un particolare input, tra una miriade di altri se- 
gnali con esso in competizione. A un cocktail party possiamo decidere di 
lasciare in sottofondo il brusio delle conversazioni più vicine a noi, per con- 
centrare la nostra attenzione su una particolare conversazione privata. Op- 
pure, se stiamo parlando con una persona molto nolosa, possiamo ritro- 
varcì ad ascoltare brani delle conversazioni che si stanno svolgendo intor- 
no a nol nella stanza |N.d.T.]. 


tivamente diversa, rispetto ai distrattori (Ivry e Cohen, 
1992). Le funzioni di ricerca orizzontale sono state trova- 
te anche quando il target differisce dai distrattori rispetto 
alla profondità o è illuminato in modo particolare, fatto 
che crea nel bersaglio un pattern dì chiaroscuri diverso 
da quello dei distrattori (Figura 5.20). L'effetto prodotto 
dall’illuminazione è particolarmente forte, in quanto di- 
pende dall'orientamento dell'insieme degli item. Se si 
ruota di 90° l'insieme rappresentato nella Figura 5.20b, 
individuare il target diventa più facile. I rivelatori visivi 
possono essere sensibili alla direzione della luce inciden- 
te e usare questo indizio per estrarne informazioni sulla 
profondità. Il sistema visivo umano si è evoluto in un 
ambiente in cui la fonte primaria di luce, il sole, illumina 


nel rimettere insieme gli elementi e così facciamo l'esper 
binazioni illusorie. à 
Mi ricordo di quando, nei primi anni ‘70, sedevo sul pi 
bambini a disegnare su pezzetti di carta insiemi misti di 
verdi, e chiedevo a loro di trovare una O blu oppure 
quando il target combinava più caratteristiche, impieg 
tempo a trovarlo. Ciò mi portò a pensare che il fo 

ne su ogni elemento poteva costituire una soluzione di quell 
noto come il problema del collegamento (binding problem); 
care gli oggetti si può usare lo spazio oppure il tempo; qué 
buti fondamentali costituiscono anche dei media entro 
prestare selettivamente attenzione a un sottoinsieme delle 
che presenti. Un test cruciale (che per un po' lasciai d 
non ero convinta che funzionasse davvero) consisteva 
effettivamente il soggetto avrebbe esperito delle comb 
(errori di collegamento), nel momento in cui la sua attenz 
ta sovraccaricata oppure deviata su altri obiettivi. Uno 
importanti della mia ricerca è stato quando la mia as 
che, contrariamente a quella che era la mia impressione, 
mettevo molti errori di quel tipo nel riconoscere lettere: 
canto mio ero convinta di distinguere molto chiaramente. 
Autori: Come si decide che cosa costituisce una caratteris 
tare della percezione visiva? 

A.T.: Definire ciò che per il sistema visivo è una caratt 
è un problema empirico. lo ho suggerito alcuni criterì 
duare queste caratteristiche: l'elaborazione in parallelo | 
del «pop out» con attenzione divisa; l'interferenza n 
risposta è in una stessa dimensione, rispetto a quando le| 
che variano sono più di una; ll verificarsi di ricombinazio 
caratteristiche, ovvero di errori di collegamento; l'adattame 
vo. La speranza era che tutti questi fattori convergessero su 
ridotto di candidati. Inoltre trovai nei compiti di ricerca 


£ 


le cose dall'alto, perciò i sensori specifici per l'illu dei caratteri all: 
zione sono soggetti a questo vincolo. Risultati come mane. Come si pi 
sti possono aiutare il neurofisiologo a decidere quali] on balza agli o 
rametri dello stimolo manipolare nei suoi esperimei di T. È mol 
registrazione di cellule singole, esperimenti che in ritta quando è in n 
richiedono molto tempo. n un insieme di T 

Il compito di ricerca visiva ci permette anche di il riconoscimei 


gare il problema del perché un certo parametro sia siste piuttosto 
caratteristica distintiva (Beck, 1982). Consideriamo O si trova fra 
esempio la forma. Una S si vede facilmente in un ins ono il target 

linee che 


di X e di T. Ciò significa forse che la lettera — ogni la 
- dovrebbe essere considerata un primitivo della p 
zione visiva? È molto improbabile che esistano rivel 
specializzati nel riconoscimento delle lettere, data 


tori sono T diritti 
paiono anche in t 
itato è in accordo « 


molte coppie di caratteristiche contrastanti; ciò 
0 dei due membri della coppia significasse (per il 
{ di qualcosa e l'altro l'assenza di quella stes- 
la presenza di una sbarretta distingue una Q da 
della sbarretta. In tutte queste coppie (Q e O, linea 
linea curva e linea diritta, linea aperta e li- 
0, linee convergenti e linee parallele) la rì- 
Coppia in un insieme di item del secon- 
cile che non l'inverso. Ciò che tutte queste 
Pira è che il secondo mem- 
di riferimento, mentre il primo può essere 
dallo standard stesso. Per analogia con la 
‘cervello assumesse lo standard e codificasse 
ne qualcosa che deve essere segnalato. Que 
il target che lo possiede il fenomeno del 
gli occhi), che lo fa emergere chiaramente da uno 
n mancanti di quello stesso segnale. 
ri sono comportamentali, eppure nell'interpretare i 
inferenze sulla funzione del cervello. Quali pae 
Sia prevedibile una convergenza fra ciò che 
Idi ricerca visiva — definiamo una caratteristica fsi 
rin cui il cervello estrae informazioni sulla scena 


i di andare alla ricerca di singole unità che codifica- 
che che negli studi comportamentali manifestano 
ut» certamente esiste. Anche se ciò potrebbe 
ll sospetto che non possa esserci sempre una 
fra l’attività di un'unità singola e ciò che fa il si- 
7 lips È più probabile che venga utilizzata 
a di codifica: le informazioni importanti dipen- 

ia differenti popolazioni di cellule con sensibi- 
emente sono riuscita a ottenere combinazioni 
leggermente inclinate, presentando per pochi 
blu verticali e barre rosse inclinate, Quindi la 
servatore può riflettere un mescolamento delle infor- 
ilo stimolo, anziché un semplice errore nel combina- 

3 


eri alfanumerici che compongono le lin- 
ne si può vedere nella Figura 5.20c, la let- 
ta agli occhi (pop out) quando è inclusa in 
È È molto più facile trovare una L colloca- 
oè in mezzo a tante L inclinate, piuttosto 
ne di T diritte. Quindi la caratteristica cri- 
osci to non è la lettera in quanto tale, 

piuttosto nelle sue componenti. Quando la 

82). side ova fra L inclinate, entrambe le linee che 
u il target sì distinguono per il loro orienta- 

ee che formano i distrattori. Quando i di- 
TT diritte, le stesse componenti del target 
inche in tutti | distrattori. Di nuovo, questo 
accordo con quanto è emerso dagli studi di 
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re le caratteristiche disponibili. Questo mescolamento è probabil- 
mente il risultato del lavoro di codifica grezza svolto da singoli neu- 
ronì. 

Alcune evidenze neurali depongono a favore dell'idea che la ri- 
cerca di target definiti da una sola caratteristica differisca dalla ri- 
cerca di target definiti invece dalla combinazione di più caratteristi 
che. Esaminando la componente precoce P1 dei potenziali evento» 
correlati, si è trovato che, durante un compito di ricerca visiva, vi era 
stato un abbattimento dell'attenzione nelle posizioni dei distrattori 
quando i soggetti avevano dovuto combinare più caratteristiche de- 
gli stimoli, e non quando si era richiesto loro di rilevare semplice» 
mente la presenza di caratteristiche particolari, Studi PET hanno di- 
mostrato pattern di attivazione simili nei lobi parietali, sia quando i 
soggetti spostano l'attenzione nello spazio sia quando cercano un 
target di combinazione; ciò suggerisce che in entrambi | casi inter- 
vengano gli stessi meccanismi di selezione spaziale. Ciò è in accor- 
do con la mia spiegazione del bisogno di un'esplorazione in serie 
con attenzione focalizzata, quando si devono collegare tra loro più 
caratteristiche. | neurofisiologi hanno cominciato a indagare anche 
gli effetti dell'attenzione sulle risposte di singole unità in VI, V2 e 
VA, in relazione al rischio di errori di collegamento; effetti dell'atten- 
zione sono stati rilevati soltanto quando la scimmia doveva rispon- 
dere a uno dei due oggetti presentati nello stesso campo recettivo, 
caso in cui è presumibile che le caratteristiche avrebbero altrimenti 
rischiato di essere scambiate o riunite. 

Estremamente interessanti sono le ricerche che sì stanno effet- 
tuando per esplorare la possibilità che la sincronizzazione delle sca- 
riche di impulsi costituisca un codice temporale che permette di as- 
sociare le rappresentazioni neurali delle caratteristiche di uno stesso 
oggetto: una soluzione affascinante alla questione di come il cervel- 
lo potrebbe risolvere il problema del collegamento. In questo conte- 
sto i limiti dell'attenzione potrebbero riflettere limiti al numero delle 
sincronizzazioni che possono avvenire contemporaneamente, e le 
combinazioni illusorie potrebbero riflettere sincronizzazioni acciden- 
tali che si verificano quando troppi oggetti vengono codificati nello 
stesso lasso di tempo. 
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neurofisiologia. Nelle prime stazioni dell’elaborazione 
lungo la via P, le cellule sono altamente selettive per l’o- 
rientamento; rappresentazioni più complesse emergono 
solo in fasi di elaborazione successive (Croner e Albright, 
1999). 


W /llusioni ottiche e indipendenza delle caratteristiche 


Esaminiamo il disegno in bianco e nero nella Figura 
5.21a, e confrontiamo la lunghezza delle due linee oriz- 
zontali. La linea superiore è più lunga di quella inferio- 
re? Oppure sono uguali? Il righello può confermarci che 
le due linee sono di uguale lunghezza, ma questo dato 
non coincide con la nostra percezione, almeno non nel 
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5.20 in questi display di stimoli vi è un oggetto che balza agli occhi 
(pop out)? La capacità di identificare velocemente una proprietà saliente 
dello stimolo è stata usata come criterio per identificare gli elementi 
fondamentali della percezione. (a) L'oggetto deviante viene generato 
cambiando l'estremità verso cui è orientata la punta di freccia. Tale 
differenza è molto più facile da rilevare quando questo attributo cambia 
l'orientamento di un oggetto tridimensionale, anziché di una figura piatta 
e astratta. (b) Le variazioni nelle condizioni di luminosità forniscono 
anche indizi di profondità. Esaminate nuovamente la figura (b) dopo aver 
girato ll libro di lato. L'oggetto deviante ora balza letteralmente agli occhi! 
(€) Malgrado la nostra familiarità con le lettere, è più facile trovare la L 
diritta fra altre L indinate, piuttosto che nell'insieme di T diritte. 

Il fenomeno del «pop out» qui è probabilmente dovuto alla differenza 
nell'orientamento delle linee che compongono le lettere, anziché alla loro 
forma complessiva. (a) Adattata da Enns e Rensick (1990). 

(b) Da Ramachandran (1988). (c) Da Beck (1982) 


caso dello stimolo nero-su-bianco della Figura 5.21a, nel 
quale l'illusione che la linea superiore sia più lunga di 
quella inferiore è piuttosto forte, Questo fenomeno, det- 
to illusione di Ponzo, si verifica perché le linee diagonali 
sembrano prolungarsi all'indietro, creando un effetto di 
profondità. Mentre le due linee orizzontali producono 
immagini retiniche di uguale lunghezza, le diagonali 
fanno apparire la linea superiore più lontana; questo ci 
porta a percepirla come molto più lunga della linea in- 
feriore. 


(a) 


5.21 L'ilusione di Ponzo. (a) Quale delle due linee orizzontali 
è più lunga, quella superiore o quella inferiore? Le persone percep 
quasi sempre come più lunga la linea superiore, anche quando sì 
conto che si tratta di un'illusione ottica. Le linee diagonali danno; 
l'impressione di binari che si allungano all'indietro verso l'orizza 
per cui la linea superiore è ritenuta più distante. (b) L'illusione di 
si verifica anche con il colore (a sinistra), tranne quando lo stimoli 
è isoluminante con lo sfondo (a destra), fatto che riduce la p 
della profondità. 


Consideriamo ora la stessa immagine nelle d 
sioni in rosso-su-verde, visibili nella Figura 5.2} 
maggior parte delle persone percepisce immediati 
la stessa illusione ottica con la versione di sinisti 
sorprendentemente, gli effetti illusori sono molto 
ti con la versione di destra. Per capire il perché dî 
discrepanza, è necessario sapere come sì generanoî 
fini tra linee e sfondo. Nella versione nero-su-biafi 
è una notevole differenza di luminosità tra lo$ 
bianco e le linee nere, cosa che non accade nella] 
ne rosso-su-verde di destra. Qui le linee rosse @ } 
do verde hanno la stessa intensità luminosa, ovyti 
isoluminanti. Per luminanza si intende la luminosi 
cepita di uno stimolo. Gli stimoli isoluminanti, 
luminosità identica in ogni loro parte. Per qua 
guarda lo stimolo a sinistra, le linee si distingua 
lo sfondo, oltre che per il colore, anche per lai 
minosità; nello stimolo a destra, invece, l'unico 
è dato dal colore. 

Il fatto che l'isoluminanza elimini il verificarsi 
lusione di Ponzo è una prova ulteriore della segregi 
delle funzioni nelle diverse vie ottiche. Come sì 
dere nella Figura 5.13, le cellule sensibili al colate 
via P-blob sono insensibili alla profondità, Poicl 
molo isoluminante attiva soltanto queste cellule! 
mazione relativa alla profondità va perduta. Sen 
pressione della profondità, le due linee appa 


le due linee orizzonte 
re? Le persone pei 
ore, anche quando sit 

inee diagonali danno. A 
a to zz0nI ge 
nte. (b) L'illusione dî | 
ne quando lo stimo 
9 che riduce la percezi 


,minanti 


Velocità effettiva 


{Sette di stimoli costituiti da pattern a strisce che si muovono 

‘attraverso la pagina. (b) La velocità percepita 

be veridica quando le strisce sono bianche e nere, ma quando 

e e isoluminanti la velocità percepita è molto più bassa 

ble. Ciò suggerisce che le differenze di colore diano luogo solo 
nel sistema che rappresenta il movimento. 


imagine nelle di 
nella Figura 5. 
‘pisce immed 
ersione di sii 
sori sono mo 

pire il perché di 
ome si generano. 
one nero-su-b soluminanti sono stati utilizzati anche con 
ninosità tra lo s tre illusioni ottiche, per dimostrare le implica- 
on accade nella ) zionali dell’organizzazione architettonica a più 
e linee rosse e l renti (Livingstone e Hubel, 1988). Particolar- 
luminosa, essionante è la perdita d'informazione sul mo- 
nde la lumini odotta da stimoli isoluminanti. La Figura 5.22 
i isoluminanti configurazione generata al computer in cui 
parte. Per qu M a strisce si sposta continuamente nel tempo, 
ee si disting o l'impressione di un movimento verso destra. 
anche per la lo ile strisce sono colorate e isoluminanti, nella per- 
nvece, l'unico in dell'osservatore la velocità del movimento ral- 
anto da creare quasi l'impressione che il movi- 
fermi. Si genera così un percetto paradossale. 
ore è perfettamente in grado di capire che una 
è spostata da una posizione a un’altra. Ma, con 
moli isoluminanti, la sua percezione del movimen- 
ita induttiva, come se arrivasse a concludere che 
queste cellule, osa deve essersi mossa dato che non è più dove era 


\ perduta. Senza fronte di una ridotta percezione soggettiva del 
linee appaiono o 


equidistanti da sé, quindi di uguale lun- 


ini il verificarsi di 
ore della segregazi 
iche, Come si p 

nsibili al colore d 
fondità. Poiché. 
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Deficit nella percezione 
delle caratteristiche 


Nel campo della neurologia, l'idea di più canali di elabo- 
razione simultanea ha una storia lunga e tormentata. Nel 
1888 un oculista svizzero, Louis Verrey (citato in Zeki, 
1993), descrisse il caso di una donna che aveva perduto 
la capacità di percepire i colori nel campo visivo destro. 
Verrey riferiva che la paziente aveva problemi di acuità 
visiva in porzioni limitate di quello stesso campo, mentre 
il suo deficit della visione cromatica era totale e unifor- 
me, Possiamo immaginare che il mondo apparisse a que- 
sta donna come nella Figura 5.23: da una parte lo spazio 
era multicolore, dall'altra una sequela di grigi. 

Verrey considerò che se una persona poteva perdere 
selettivamente la percezione del colore, allora bisognava 
presumere che la corteccia visiva contenesse molteplici 
specializzazioni funzionali. L'idea di un centro specializ- 
zato per il colore, per non parlare dell'esistenza di mol- 
teplici centri visivi, incontrò una forte resistenza nel se- 
colo seguente. Si incominciava appena a conoscere in 
dettaglio l'anatomia della corteccia, per cui le specializ- 
zazioni entro un dominio non erano davvero al centro 
dell'interesse. Piuttosto gli scienziati erano impegnati a 
discutere su quali regioni corticali potessero avere un 
ruolo critico nella percezione visiva, e si sforzavano di 
identificare la «retina corticale». I feriti in guerra forni- 
rono prove definitive del fatto che la perdita della retina 
portava alla completa perdita della visione in quell’oc- 
chio. Con perfetta corrispondenza, si assumeva che le le- 
sioni alla retina corticale disturbassero tutti gli aspetti 
della visione. Studi più recenti su pazienti neurologici 
hanno poi fornito prove convincenti del fatto che dan- 


5.23 L'acromatopsia è un disturbo in cui il mondo appare privo di 
colori. Poiché le differenze di colore sono in genere correlate con differenze 
di luminosità, questi pazienti possono ancora distinguere gli oggetti nella 
scena visiva, in quanto appaiono come differenti tonalità di grigio 

La figura mostra come potrebbe apparire il mondo a una persona affetta 
da emiacromatopsia. Nella maggior parte dei casi permane un livello 
residuo di percezione cromatica, benché la persona non sia più in grado 

di distinguere tra fini variazioni di colore. 
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ni selettivi possono essere la conseguenza di lesioni al 
cervello. 


Deficit nella percezione cromatica: l'acromatopsia 


Il termine «cecità ai colori» si usa per indicare il deficit di 
una persona che, per trasmissione ereditaria, ha ricevuto 
un gene difettoso tale da causare un'anomalia al sistema 
dei fotorecettori. I dicromati, ovvero le persone che pos- 
siedono soltanto due fotopigmenti, sono affetti da cecità 
al rosso-verde se mancano del pigmento sensibile alle 
lunghezze d'onda medie oppure lunghe, e invece da ce- 
cità al blu-giallo se mancano del pigmento sensibile alle 
lunghezze d’onda più corte. 1 tricromati anomali possiedo- 
no tutti e tre i fotopigmenti, ma la sensibilità di uno dei 
tre è anomala. Il tasso di incidenza di questi disordini ge- 
netici è alto nei maschi — circa l'8% della popolazione — e 
molto più basso nelle femmine: meno dell'1%. 

I disordini della percezione dei colori dovuti a disturbi 
del sistema nervoso centrale sono molto più rari. In que- 
sto caso sì parla di acromatopsia, un termine derivato 
dal greco e composto dal prefisso a- (senza) e dalla radice 
«croma (colore). Come la descrizione di Verrey metteva in 
evidenza, questi pazienti vedono il mondo senza colori. 
J.C. Meadows (1974) del National Hospital di Londra ha 


5.24 (a) Applicando a soggetti 
normali tecniche di scaling 
psicologico, si possono generare 
insiemi di stimoli in cui la somiglianza 
fra le coppie di elementi adiacenti 
Viene giudicata sempre come uguale. 
Sì ricorre a queste tecniche per 
generare norme per la somiglianza 
tra le differenti dimensioni 

di un colore (tinta, saturazione 

e riflettanza, la misura fisica 

che è alla base della nostra 
percezione della luminosità). 

(b) Si presentavano a un soggetto 
affetto da acromatopsia coppie 

di cartoncini colorati, e il compito 
consisteva nel giudicare ogni volta 

se | due cartoncini erano uquali 

o diversi. Il paziente mostrò gravi 
alterazioni nella capacità di formulare 
questì giudizi se i membri di una 
coppia differivano nella tinta, anche 
quando la differenza tra i due stimoli 
era di 10 unità. Molto migliore, 
sebbene non normale, era la capacità 
del paziente di discriminare tra 
luminosità diverse. In questo caso 

Îl soggetto riuscì quasi sempre 

a identificare gli stimoli come diversi 
quando la differenza tra i due era 

di almeno 4 unità. (b) Da Heywood 
etal. (1987) 
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così descritto uno di questi pazienti: «Tutto gli 
nero o grigio. Quest'uomo aveva difficoltà a disi 
francobolli britannici di diverso valore, poiché appi 
tutti uguali e cambia soltanto il colore. Era un bravo 
diniere, ma si accorse di potare i rami vivi anziché 
secchi. Inoltre aveva difficoltà a riconoscere certi 
piatto, quando l’unica caratteristica che poteva 
guerli era il colore». È 

I pazienti affetti da acromatopsia spesso rifei 
che per loro i colori si sono trasformati in una scialb 
scela di «sporche tonalità di grigio». La tonalità ri 
variazioni di luminosità, non di tinta. Poiché altri. 
della visione come la percezione della grana (0 tes 
e della profondità rimangono intatti, la perso 
da acromatopsia conserva la capacità di vedere 
scere gli oggetti del mondo. Il colore, infatti, nom 
indizio necessario per percepire la forma. La sua 
risulta evidente se pensiamo a quanto spesso no 
caso, vedendo il classico del cinema /! mago di Oz, 
saggio dal bianco-e-nero al colore nel momento li 
Dorothy arriva nel paese di Oz. Ciononostante, q 
perdiamo per sempre questa elusiva capacità, la fi 
giamo dolorosamente. 

In quasi tutti i casi di acromatopsia descritti în 
tura i pazienti esibiscono anche altre anomalie della 
cezione visiva. Ciò che risulta comunque chiaro è 


Tinta 


di risposte corrette 


i: «Tutto gli ap t] grave è sempre quello nella percezione dei co- 
g deriamo le prestazioni fornite da un paziente 
Natopsia nei test di discriminazione del colore e 
sità condotti da Alan Cowey e dai suoi colla- 
Oxford University (Heywood et al., 1987). 
‘genere si pensi che i colori differiscono solo in 
tinta, in realtà essi variano anche rispetto ad 
rietà come la saturazione (per esempio, il rosa 
rosso cupo) e la riflettanza, ovvero la propor- 
luce incidente che un oggetto riflette verso il 
cchio, determinando la nostra impressione psi- 
luminosità di una scena visiva. Sebbene 
alcun criterio oggettivo per equiparare una dif- 
di tinta a una differenza di riflettanza, è comun- 
le determinare l'equivalenza psicologica di 
trà dimensioni diverse (Figura 5.24). 
bsto studio il soggetto doveva a ogni prova osser- 
izze di colore: due identiche fra loro, mentre la 
per tinta o per riflettanza. Il soggetto dove- 
identificare lo stimolo differente. Come si evin- 
a Figura 5.24, il compito era molto più difficile 
aglistimoli differivano rispetto alla tinta. Per quan- 
da la riflettanza, le differenze di almeno quattro 
psia descritti in le ono identificate correttamente quasi sempre. Ri- 
tre anomalie del ille differenze di tinta, il paziente fornì soltanto un 
nunque chiaro ì te corrette, anche con differenze di dieci 
che corrisponde per esempio alla transizione 
giallastro a un arancio intenso! Benché il suo 
particolarmente grave nella percezione della 
ziente affetto da acromatopsia mostrò alterazio- 
nell'individuare le differenze di riflettanza. I sog- 
faramente commettono errori anche con 
di un solo punto lungo una di queste due di- 
In seguito all'ictus, il paziente aveva sofferto 
erdita di acuità visiva: riusciva ancora a legge- 
lanto con caratteri di stampa molto grandi. 
ovrebbe sorprendere il fatto che le persone af- 
ctomatopsia esibiscano altri deficit visivi, oltre a 
nella percezione dei colori. Disturbi neurologici 
ictus e i tumori non rispettano i confini delle 
IL'acromatopsia è stata costantemente associa- 
che interessano V4 e l’area anteriore a V4, ma 
lì lesioni coinvolgono pure le regioni vicine 
&ccia visiva. I neuroni sensibili al colore lo sono 
orientamento, quindi è prevedibile che la per- 
isti neuroni abbia effetti anche sulla percezione 


$ 


iononostante, qu 
‘a capacità, la 


ti ipotesi è stata indagata studiando il caso di un 
che, in seguito a ictus cerebrale, aveva subìto 
lesione verso il margine della regione tempo- 
dell'emisfero destro. Le aree più gravemente 
ite erano V4 e le porzioni anteriori della cortec- 
(Figura 5.25). Per valutare l'acromatopsia di 
te venne eseguito un esperimento di abbi- 
di colori (hue-matching experiment), in cui si pre- 
Ila fovea del paziente un colore-campione, se- 
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5.25 Percezione della forma e del colore in un paziente con 

una lesione unilaterale in VA, (a) Le scansioni MRI mostrano una piccola 
lesione, che coinvolge l'area V4 nell'emisfero destro. (b) Soglie della 
percezione cromatica in ogni quadrante visivo. L'asse delle y indica 

il colore necessario per rilevare la differenza fra una chiazza, presentata 
in ogni quadrante visivo (superiore destro [UR], superiore sinistro [UL], 
inferiore sinistro [LL] e inferiore destro [LR]), e il colore-target presentato 
alla fovea. Il colore-target era il rosso nel caso dei risultati illustrati 

nel riquadro superiore, e il verde per quelli nel riquadro inferiore. 

(a) Da Gallant et al. (2000). (b) Adattata da Gallant et al. (2000). 


guito da un colore-test in uno dei quattro quadranti dello 
spazio. Il compito del paziente consisteva nel valutare se 
i due colori erano uguali. La differenza fra il colore-cam- 
pione e il colore-test fu manipolata fino a che il paziente 
non fornì risposte corrette nell'80% delle prove; tale dif- 
ferenza fu oggetto di una valutazione separata per ogni 
quadrante. Indipendentemente da quale fosse il colore- 
campione, il paziente mostrava gravi difficoltà nel com- 
pito di abbinamento quando il colore-test appariva nel 
quadrante superiore di sinistra. Il fatto che il deficit sia 
stato rilevato soltanto nel quadrante superiore controle- 
sionale è in accordo con i risultati delle precedenti ricer- 
che sull’acromatopsia. 

Ma l’obiettivo principale che questo studio si propo- 
neva era analizzare la percezione della forma. Nel pazien- 
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te si potevano evidenziare deficit analoghi, e nello stesso 
quadrante, anche rispetto alla percezione della forma? In 
caso affermativo, quali compiti di percezione della forma 
riuscivano a rivelare il danno? Per rispondere a queste 
domande il paziente fu sottoposto a una serie di compiti 
diversi; la Figura 5.26 illustra gli stimoli utilizzati. Nei 
compiti basilari di discriminazione del contrasto, dell'o- 
rientamento e del movimento, la performance del pa- 
ziente fu simile in tutti e quattro i quadranti e paragona- 
bile alla prestazione dei soggetti di controllo. Dove inve- 
ce si evidenziò un deficit fu nei test sui livelli superiori di 
percezione della forma, e di nuovo il deficit risultò limi- 
tato al quadrante superiore sinistro. Questi compiti ri- 
chiedono di integrare le informazioni provenienti dai 
neuroni che rilevano le caratteristiche semplici dello sti- 
molo, come l'orientamento delle linee. Per esempio, l'o- 
rientamento della linea che segna il confine tra i due se- 
micerchi [uno degli stimoli nella Figura 5,26] è definito 
soltanto dalla combinazione tra le lunghezze delle bande 
e il loro grado di sfalsamento. Caratterizzare l’area V4 
come area «del colore» è quindi troppo semplicistico; 
essa fa parte di aree visive secondarie dedicate alla perce- 
zione della forma, e il colore può costituire un indizio 
importante in merito alla forma di un oggetto. 


(e) 


5.26 Gli stimoli usati per valutare la percezione della forma 

nel paziente con una lesione all'area V4. Nei test relativi a luminosità (a), 
orientamento (b) e movimento (c), la soglia percettiva del paziente risultò 
simile ìn tutti e quattro ì quadranti. Le soglie per la percezione di contorni 
illusori (d) e figure complesse (e) si rivelarono elevate nel quadrante 
superiore di sinistra. Adattata da Gallant et al. (2000). 


Un deficit selettivo della percezione del colore è 
ra meno probabile se la lesione è localizzata nelle ri 
a monte di V4, per esempio nei blobs di V1 o nelle 
sottili di V2. Gli effetti di una lesione vascolare odi 
trauma in queste aree non potrebbero essere limità 
cellule della via P-blob. Tuttavia lo straordinario @ 
un paziente con acromatopsia temporanea, riporti 
Zeki (1993), può riflettere la transitoria perdita di fu 
ne proprio di queste cellule. Nell'arco di alcune sett 
ne questo paziente soffrì brevi episodi in cui il mond 
l'improvviso perdeva tutti i suoi colori. A fronte diq 
perdita della percezione cromatica, il paziente consi 
intatti gli altri aspetti della visione e la capacità di id 
ficare gli oggetti. Dopo circa un minuto la percezio 
colore lentamente ritornava. La natura transitoria di 
sto disturbo faceva pensare a una temporanea dimin 
ne dell'afflusso di sangue al cervello. Tale diminu 
avrebbe avuto un effetto negativo soprattutto sulleg 
le metabolicamente più attive. Le cellule sensibili 
tocromo ossidasi all'interno dei blobs e delle strisce 
li sono candidate a risentire particolarmente della 
zione di flusso sanguigno. 

Gli indizi forse più forti del fatto che la percezioîi 
colore dipende dalla via P-blob vengono dagli studi di 
sione in modelli animali. La lesione degli strati pa 
lulari dell’LGN provoca un grave deficit nella discrii 
zione dei colori (Schiller e Logothetis, 1990). Rispetti 
le previsioni, queste lesioni alterano anche la perctà 
delle forme. Più problematica è l'interpretazione dg 
fetti delle lesioni nell'area V4 dei primati. Queste le 
non alterano in modo grave la discriminazione dela 
ri: le scimmie sono ancora in grado di distinguere re 
colorate da uno sfondo isoluminante. Ciò che risu 
terato è la loro capacità di percepire la costanza di 00 
cioè di riconoscere che in una data regione dello 
una superficie può restare dello stesso colore, and 
variazioni nella fonte luminosa o nelle ombre mod 
no il modo in cui essa riflette il colore verso l'occh 
possibile che la discriminazione dei colori dipend 
neuroni sensibili alla tinta in aree visive a monte 
nuovo vediamo che V4 può essere preziosa nell'i 
le informazioni relative al colore per definire regioni, 
lo spazio visivo e per ripartire gli oggetti nello spazià,. 


Deficit nella percezione del movimento: 
l'akinetopsia 
Nel 1983 ricercatori dell'Istituto Max Planck di Mon 
di Baviera riportarono lo straordinario caso di unad 
affetta da perdita selettiva della percezione del mo 
to, o akinetopsia (Zihl et al., 1983). Per questa da 
che chiameremo M.P., la percezione del mondo nomi 
diversa dall’osservare una serie di istantanee. Anzich 
dere le cose spostarsi nello spazio con un movit 
continuo, essa vedeva gli oggetti comparire in una 
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oi in un'altra, Nel versare una tazza di tè, M.P. 
uido come congelato in aria, a mo’ di ghiac- 
ché non riusciva a vedere il tè salire dentro la 
stava sorpresa quando poi traboccava (Figura 
e la perdita della percezione del movimento 
, molto esitante nell'attraversare le strade. 
sa affermava: «Quando vedo un'automobile 
olto lontana. Ma quando poi decido di at- 
l'improvviso è vicinissima». 
elarono che M.P. conservava intatta la perce- 
la forma e del colore. Per esempio, la sua capa- 
oggetti o lettere presentati visivamente 
iti ricadeva nel range della normalità. Inve- 
cità di valutare la direzione e la velocità de- 
movimento era gravemente alterata. Il defi- 
ttutto evidente con stimoli che si muoveva- 
cità elevata. Con velocità superiori ai 20 gradi/s, 
Cì mai a rilevare il movimento. La donna 
che la posizione di un punto era cambiata 
il movimento, ma la sua personale per- 
[di due immagini statiche, discontinue. Anche 
\ Velocità degli stimoli che le venivano presen- 
feriore, M.P. esitò a riferire una netta impressio- 


isioni TAC rivelarono in questa paziente estese 
laterali, che coinvolgevano le cortecce temporo- 
Su ogni lato le lesioni interessavano le porzioni 

laterali del giro temporale medio, regioni che 
dono più o meno alle aree coinvolte nella per- 
movimento. Inoltre le lesioni erano localizza- 
h e superiormente alla V4 umana, compre- 
entificata come l'equivalente umano della MT. 
di MT è stata confermata da studi su prima- 
lesioni focali limitate a quest'area avevano in- 
ficit nella percezione del movimento. Inoltre il 
o del sistema M è stato provato dal fatto che sì 
ti deficit ancor più gravi in seguito a lesioni 
0 strato magnocellulare dell'LGN. Queste stes- 
dei colori dipe i non causavano alcun deficit nella discrimina- 

colori. 

il caso di M.P. sia ampiamente citato da molti 
cata individuazione di altri pazienti affetti da 
ll simili suggerisce che forme gravi di akinetopsia 
pderivare soltanto da lesioni bilaterali. Con lesioni 
deficit nella percezione del movimento sono 
isivi (Plant et al., 1993). Fintanto che la MT 
itta in almeno un emisfero, forse le persone 
da percepire il movimento. Il movimento è, per 
Un percetto dinamico, che si dispiega su un 
npo. Poiché il tempo di osservazione ha una 
Sussiste la possibilità che i segnali provenien- 
ù precoci aree visive dell'emisfero danneggiato 
0 le aree visive secondarie dell'emisfero intat- 
MT dei primati i campi recettivi sono enormi 
possono essere attivate da stimoli presentati 
do nell'altro campo visivo. 


5.27 A questa donna affetta da cecità al movimento il mondo appare 
come fosse illuminato da una lampada stroboscopica. La paziente riferisce 
di non vedere il tè fluire normalmente entro la tazza, ma saltare in modo 
discontinuo da un livello a quello successivo. 


Ciononostante, l'applicazione della stimolazione ma- 
gnetica transcranica (TMS) alla MT umana può provocare 
deficit transitori nella percezione del movimento. In un 
esperimento di questo tipo si richiese ai soggetti di valu- 
tare se uno stimolo si muoveva verso sinistra oppure ver- 
so destra (Beckers e Zeki, 1995). Per rendere il compito 
più difficile, lo stimolo fu tenuto visibile soltanto per 25 
ms. La TMS fu applicata in tre diverse posizioni sopra la 
corteccia visiva, allo scopo di attivare i neuroni in MT, 
VI e, come controllo, in una regione extrastriata compre- 
sa fra queste due aree (Figura 5.28). La stimolazione sulla 
MT alterò la prestazione nel compito di discriminazione 
del movimento. Un vantaggio di questo metodo sta nella 
possibilità di variare il momento di somministrazione de- 
gli impulsi magnetici, al fine di determinare il tempo che 
si associa alla massima alterazione della performance, 
Quando la TMS fu applicata alla MT subito prima dello 
stimolo, il livello della prestazione si abbassò fino a quel- 
lo di una risposta totalmente casuale. Quando la stimola- 
zione TMS venne somministrata dopo un intervallo di 40 
ms dalla presentazione dello stimolo, la performance fu 
perfetta, 

Questi risultati sono alquanto difficili da spiegare, so- 
prattutto quando si consideri che la stimolazione di VI 
alterò la prestazione soltanto dopo intervalli di tempo 
molto più lunghi. Se V1 costituisce la porta d’ingresso 
per tutta l'informazione elaborata nella corteccia visiva, 
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5.28 Percezione del movimento 
nel corso di stimolazione magnetica 
transcranica (TMS) sopra la corteccia 
visiva, | dati sono espressi come 
percentuale delle risposte corrette 
nel determinare la direzione del 
movimento, in funzione del tempo 
che separa lo stimolo 
dall'applicazione degli impulsi TMS 
sopra l'area MT (a), V1 (c) e una 
regione extrastriata localizzata tra 
le altre due (b). Adattata da Beckers 
e Zeki (1995). 
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ci dovremmo attendere che il momento ottimale per la ciazioni riportate nella letteratura neurologia. @ 
stimolazione di V1 sia antecedente a quello per la stimo- caso di M.P., la percezione del movimento puds 
lazione della MT umana. In alternativa, è possibile che vi rata senza che la percezione del colore vada pert 
siano almeno due vie attraverso cui i segnali raggiungo- —versamente, i deficit nella percezione del colore ni 
no ta MT. La prima via sarebbe corticale e consisterebbe © sociano a perdite nella capacità di percepire iLmo 
in un'estensione della via M dall'LGN alla corteccia visi- Più controverso è invece il problema del d 

aria e infine all'area MT. Lo seconda via esclude- aspetti della visione Lio Lv che ziale pelli 
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5.28 Percezione del movimento (a) 


movimento, in funzione del tempo 
che separa lo stimolo 
dall'applicazione degli impulsi TMS 
sopra l'area MT (a), VI (c) e una 
regione extrastriata localizzata tra 
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ci dovremmo attendere che il momento ottimale per la 
stimolazione di V1 sia antecedente a quello per la stimo- 
lazione della MT umana. In alternativa, è possibile che vi 
siano almeno due vie attraverso cui i segnali raggiungo- 
no la MT. La prima via sarebbe corticale e consisterebbe 
in un'estensione della via M dall'LGN alla corteccia visi- 
va primaria e infine all'area MT. La seconda via esclude- 
rebbe V1, Essa potrebbe coinvolgere proiezioni dirette al- 
l’area MT provenienti dagli strati magnocellulari del- 
l’LGN, oppure proiezioni da altre strutture subcorticali 
sensibili agli stimoli in movimento, per esempio il colli- 
colo superiore o il pulvinar. La verifica di queste ipotesi 
probabilmente richiederà appositi studi fisiologici e ana- 
tomici su primati. 


Deficit in altri aspetti della percezione visiva 


L'evidenza fisiologica suggerisce che la segregazione fun- 
zionale più forte sia tra percezione del colore e del movi- 
mento. Questa ipotesi trova sostegno nelle doppie disso» 
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ciazioni riportate nella letteratura neurologica. (a 
caso di M.P., la percezione del movimento può ess 
rata senza che la percezione del colore vada perd 
versamente, i deficit nella percezione del colore na 
sociano a perdite nella capacità di percepire il mò 

Più controverso è invece il problema dei deficit 
aspetti della visione. Un lavoro che risale agli ini 
colo scorso (Riddoch, 1917) descrive il caso di un 
te al quale il mondo appariva sostanzialmente pi 
questo paziente il danno alla percezione della pi 
coesisteva con la capacità di percepire i colori el c 
È impossibile tuttavia valutare la selettività del 
dal momento che per le altre funzioni visive nomi 
eseguite valutazioni accurate. In maniera analo 
zienti che hanno sofferto una perdita di acuità 
conseguenza di lesioni corticali, di solito man 
problemi di percezione visiva generalizzati 
esistono prove certe di deficit selettivi per la/pai 
della forma o della profondità 

È probabile che nel sistema visivo la rappresti 
della forma e quella della profondità siano rido 


della profondità è il risultato di una moltitu- 
di indizi. Un indizio potente, la disparità binocula- 
I dal fatto che un occhio ha una visione del 
io leggermente diversa dall'altro. Gli input prove- 
ai due occhi proiettano agli strati magno- e par- 
dell'LGN e convergono su neuroni corticali 
i Cellule sensibili alla profondità sono presenti in 
‘canali corticali dell'informazione visiva. 
può inoltre essere inferita in base al mo- 
‘oggetto che si muove può nasconderne uno 
scomparire dietro un oggetto più vicino. In 
analogo, mentre ci muoviamo l'immagine 
di più per gli oggetti vicini che per quelli 
futti questi indizi possono contribuire alla nor- 
della profondità. Si presume che questa 
2a aiuti a preservare la percezione della profon- 
\caso di danneggiamento di certi moduli. 
one della forma deriva anch'essa da una mol- 
onti di informazione. In effetti la percezione 
‘un obiettivo essenziale della visione, e tutta 
ivisiva è dedicata a determinare quali ogget- 
ti nel campo visivo e dove sono localizzati. 
del movimento può essere importante per 
consentendogli di prevedere in quale posi- 
|a trovarsi una preda in movimento. Il movi- 
i anche contribuire all'identificazione di una 
ché permette di distinguerla dallo sfondo e di 
Îl suo modo di muoversi è caratteristico di 
vale la pena inseguire. Una rana affamata 
i fuori la lingua in direzione di qualunque 
uove, ma sarà in grado di riconoscere un 
o in base al suo peculiare modo di 
esempio riconoscerà una mosca dal suo 
La percezione del colore è importante sol- 
c ita la percezione della forma. In natu- 
inon esiste senza la forma. Il colore è un indizio 
‘discriminare un oggetto, o parte di esso, dalle 
Ilo spazio. A differenza dei bordi, che pos- 
în funzione delle condizioni di illumina- 
oagli effetti di un'ombra che cade su un 
testa invariato, fintanto che vi è luce 
hé i coni della retina generino impulsi. 
hdi sorprendere che non si conoscano casi 
cità alla forma». La via P-interblob potrebbe 
ore sensibilità alle caratteristiche che 
ho alla forma, rispetto alle vie M e P-blob. Ma 
time contribuiscono alla percezione della 
di, impossibili per la via P-interblob. 
nizate teorie evoluzionistiche secondo le 
del colore sarebbe un adattamento re- 
0 ulteriore delle capacità di ricono- 
visivo. È ragionevole supporre che 
omiscano una molteplicità di input ai si- 
Ticonoscimento degli oggetti. Nel prossi- 
dremo più in dettaglio come funzionano 
ordine superiore della percezione. 
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Indipendenza o convergenza delle vie 


In questi paragrafi dedicati alla percezione abbiamo mes- 
so in rilievo il fatto che il sistema visivo contiene vie 
multiple, ognuna specializzata nell'estrarre dallo stimolo 
informazioni specifiche. Eppure gli output di questi siste- 
mi sono strutturati in modo da complementarsi a vicen- 
da. Questo paradosso ha stimolato un vivace dibattito cir- 
ca l'effettiva indipendenza delle vie. Coloro che sostengo- 
no l'ipotesi segregazionista pongono particolare enfasi sui 
dati anatomici, fisiologici e comportamentali indicanti 
che l'elaborazione di caratteristiche come il movimento e 
il colore implica meccanismi distinti, dalle prime sinapsi 
entro il sistema nervoso centrale fino alla corteccia extra- 
striata. Per i suoi fautori questa teoria ha la sua prova cul- 
minante e decisiva nelle dissociazioni neurologiche. A 
questa visione si contrappone quella di coloro che sottoli 
neano la mancanza di una segregazione perfetta. Le cellu- 
le delle vie M e P-blob esibiscono una certa selettività per 
l'orientamento. La sensibilità al colore non è proprietà 
esclusiva della via P-blob, ma è stata rilevata anche nelle 
cellule della via P-interblob. Persino le cellule negli strati 
magnocellulari del talamo rispondono allo stimolo costi- 
tuito da un bordo definito soltanto da una variazione di 
tinte, benché possano produrre risposte simili sia a un 
bordo verde che a uno rosso, su sfondo blu (Croner e Al- 
bright, 1999). Occorre poi ricordare che gli studi di lesio- 
ne sull’animale hanno sollevato dubbi circa il fatto che 
l'elaborazione di caratteristiche come la profondità, il co- 
lore e la direzione dipenda da un'unica via. 

Per queste ragioni preferiamo usare il termine elabo- 
razione concorrente (concurrent processing) (*) coniato da 
David Van Essen della Washington University a St. Louis 
(Van Essen e DeYoe, 1995), espressione che sottolinea il 
carattere analitico della percezione visiva. Evidenze forti 
e convergenti indicano che il sistema visivo non analizza 
l'input come un tutto unico, ma piuttosto seguendo una 
strategia di tipo divide et impera. Con l'evoluzione, il siste- 
ma ha sviluppato meccanismi che permettono la distrì- 
buzione dell’informazione visiva fra sottosistemi specia- 
lizzati. Nonostante questa strategia, il fatto che i sistemi 
possano interagire è comunque vantaggioso. L'elabora- 
zione concorrente sottolinea la natura analitica della per- 
cezione deputata agli scopi della vita quotidiana. 

Tenendo ben presente tutto questo, consideriamo di 
nuovo il caso di P.T., l'agricoltore dell'Oregon. A livello 
personale, il sintomo che più lo disturbava era l'incapacità 
di riconoscere i volti, in particolare quello della moglie, 
ma il deficit di questo paziente non era limitato alla perce- 
zione dei volti. L'uomo aveva difficoltà anche a distingue- 
re una dall'altra le sue mucche e a riconoscere il paesaggio 


(*) In informatica questo termine è usato per indicare un’ela- 
borazione distribuita e concomitante; è l'opposto di sequenzia- 
le. NdT). 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


La «visione» tattile nella corteccia visiva 


Che cosa accade nella corteccia visiva delle persone che diventano 
cieche in seguito a un danno all'apparato visivo periferico? A diffe- 
renza dei pazienti con lesioni corticali, il loro sistema nervoso cen- 
rale è intatto: non vi è alcuna perdita estesa di tessuto e le cellule 
continuano a produrre impulsi. Ma che cos'è, in tali circostanze, a 
provocare la risposta delle cellule nella corteccia visiva? Si tratta 
solo di rumore di fondo, cioè della produzione spontanea di scariche 
casuali, indipendenti da qualsiasi evento esterno? Oppure il cervello 
va incontro a una riorganizzazione e sfrutta questo tessuto per altre 
funzioni? 

Questo tema è stato al centro di una recente ricerca condotta 
con la PET (Sadato et al,, 1996). 1 risultati che ne sono emersi indi- 
cano un grado notevole di riorganizzazione funzionale, fenomeno 
che i neuroscienziati definiscono plasticità corticale. In questo studio 
sono stati analizzati sia soggetti con visione normale sia non veden- 
ti, per problemi congeniti oppure divenuti tali in giovane età (l'età 
media di insorgenza della cecità era < 5 anni). Nel primo esperi- 
mento i soggetti sono stati sottoposti a scansioni PET in due diverse 
condizioni sperimentali. In una condizione si è chiesto ai soggetti di 
passare semplicemente le dita avanti e indietro su una superficie ry- 
vida, coperta di puntini. Nella seconda condizione sono stati loro 
assegnati dei compiti di discriminazione tattile, per esempio decide 
re se due fessure nella superficie erano uguali o diverse. Il flusso di 
sangue nella corteccia visiva durante l'esecuzione di questi compiti 
è stato confrontato con quello rilevato nella condizione di riposo, in 
cui | soggetti erano stati sottoposti alla PET mentre tenevano le 
mani completamente ferme. 

Il dato stupefacente è che nella corteccia visiva si sono rilevate 
Variazioni del flusso sanguigno di segno opposto nei due gruppi di 
soggetti. Durante i compiti di discriminazione tattile, i vedenti han- 
mo mostrato una significativa caduta del flusso sanguigno nella cor- 


nei dintorni della sua fattoria. P.T. rivelò una straordinaria 
dissociazione quando identificò prontamente il ritratto di 
donna nel quadro di Picasso, mentre non riuscì a distin- 
guere il volto del gentiluomo nel dipinto di Monet. 

Tutta la difficoltà di trarre una diagnosi certa, che non 
lasci spazio ad alcuna ambiguità, risulta qui con molta 
chiarezza, Nelle sue conclusioni il neurologo che valutò 
il caso di P.T. ne attribuì il problema principale a un de- 
ficit della percezione dei colori. Questa ipotesi si accorda 
con una delle differenze più salienti fra i due dipinti di 
Monet e di Picasso. Nel quadro di Monet i margini tra 
viso e sfondo sono sfumati; variazioni graduali del colo- 
re individuano le diverse parti del volto e ne segnano la 
separazione dal paesaggio sullo sfondo. Un deficit della 
percezione dei colori era la spiegazione più aderente al 
principio di parsimonia per i problemi del paziente nel ri- 
conoscere volti e paesaggi. Le verdi, ondulate colline del- 
la campagna dell'Oregon possono confondersi in una 
Massa omogenea, se una persona non riesce a distingue- 


teccia visiva primaria. Analoghe diminuzioni sono st 

la corteccia uditiva 0 in quella somatosensoriale di soi 
durante l'esecuzione di compiti visivi; ciò significa che, î 
zione era concentrata su una specifica modalità sen 
sistemi sensoriali il flusso sanguigno diminuiva. invece 
il flusso di sangue aumentava, ma solo durante î j 
zione e non quando dovevano semplicemente passate lei 
perficle senza utilizzare in alcun modo l'informazione 
soggetti normali, le variazioni di irrorazione sanquia 
tutto evidenti quando l'informazione sensoriale richied 
sta. Nei non vedenti l'aumento di attività si 
in soggetti normali sarebbe la corteccia visiva. 

Il secondo esperimento ha indagato lo stesso probl 
verso un compito molto rilevante per i non vedenti: la t 
le, In queste prove soggetti non vedenti dovevano es 
otto lettere in caratteri Braille, quindi decidere se fon 
la oppure no (non-word). In accordo con i risultati emer 
studio, durante la lettura del' Braille il flusso sanguigno 
visiva primaria e secondaria era maggiore che nella condizio 
so, È improbabile che questo aumento fosse associato al 
motorie del compito. | soggetti dovevano infatti prod Jnre 
soltanto nelle prove «non-word», che rappresentavano | 
sul totale delle prove. 

Non è ancora chiaro perché, nei non vedenti, l'infoa 
tile finisca per attivare i neuroni della corteccia visiva, 
spiegazione è che le proiezioni somatosensoriali alle si 
che si estendano al vicino corpo genicolato laterale, sî 
genicolo-striata. Questa ipotesi è però poco probabile, di 
to che le variazioni del flusso sanguigno osservate nel 50 
vedenti erano bilaterali, e gli input somatosensoriali al t 
rigorosamente lateralizzati, Poiché i soggetti eseguivano'i 


re le variazioni cromatiche fini. Lo stesso vale per: 
ce: ogni volto ha i suoi colori. 

Tuttavia sembra altrettanto plausibile che il p 
ma di P.T, potesse derivare da un deficit nella 
ne del contrasto o dei contorni, caratteristiche chei 
salienti nel quadro di Picasso e assenti in quello di} 
net. Ciò che è chiaro è che l'ictus sofferto dal p zi 
aveva colpito soprattutto le proiezioni corticali dell 
P, le vie essenziali per la percezione del colore&, 
forma. Invece le proiezioni corticali della via M 
rimaste intatte, perciò il paziente non aveva alcun 
ficoltà a riconoscere sua moglie mentre si affacendi 
tra la stufa e il tavolo della cucina. P.T, dichiarò chei 
sciva a riconoscerla proprio grazie al suo tipico mo 
muoversi. 

Per scegliere tra l'ipotesi basata sul colore eg 
sui contorni sarebbe necessario disporre di altr 
oltre a quelli riferiti ai Grand Rounds. Per una 
di informazioni più completa, sarebbe stato opp 
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ci attivazione rilevato in soggetti vedenti e non vedenti mentre eseguivano un compito di discriminazione tattile, confrontato col pattem 
\Una condizione di controllo in cul i soggetti stavano semplicemente fermi. Nei soggetti non vedenti (a) l'attivazione nella corteccia 


fava durante Il compito di discriminazione, Nei soggetti vedenti (b), l'attivazione della corteccia visiva primaria diminuiva durante 


ione sperimentale. 


Nano destra, le variazioni del flusso sanguigno avreb- 
ssere limitate all'emisfero sinistro. Un'ipotesi più pro- 
Ba cecità periferica faccia seguito una riorganizzazio- 
ioni cortico-corticali. Privata degli input sen- 

Visiva verrebbe per così dire «acquisita», forse da 

o provenienti da aree corticali di associazione po- 


Questo studio ha fomito una chiara dimostrazione 
ICorticale, | suoi risultati suggeriscono anche un mecca- 

Mico per la maggiore acuità percettiva non visiva esi- 
lenti. In effetti la motivazione che spinse Louis Braille a 
la tattile di lettura era la convinzione che la per- 


stesso vale per le PT, ai compiti di ricerca visiva della Trei- 
ndo così la possibilità di un confronto tra le 
Cità di identificare caratteristiche in base a dif- 
Ui'colore o invece di forma. Accettando l’ipo- 
lata dal neurologo, ci dovremmo aspettare 
Mente mostrasse difficoltà nel riconoscere tar- 
unicamente dal colore. Per P.T., come per 
pazienti affetti da acromatopsia, la difficoltà di 
î bersaglio rosso in mezzo a distrattori verdi 
anti potrebbe essere pari a quella che una per- 
Sperimenta quando deve trovare un tar- 
in'un insieme di distrattori arancioni. La que- 
itica è se P.T. avrebbe difficoltà a eseguire un 
di ricerca visiva che coinvolgesse differenze di 
èt esempio individuare una linea obliqua, in- 


iusibile che il p 
deficit nella pere 
ratteristiche che. 
senti in quello 
sofferto dal pi 
ioni corticali del 
ne del colore 
ali della via M 
non aveva ale 
nentre si affac 
P.T. dichiarò 
al suo tipico m 


a sul colore Mezzo a tante linee verticali. La chiave per 
lisporre di altri gnosi molto più precisa dei deficit di P.T 

nds. Per una. (ttovarsi negli strumenti analitici della psico 
rebbe stato op 


dita della vista fosse compensata da un aumento della sensibilità 
nella punta delle dita 

Una spiegazione di questo fenomeno chiama in causa soprat- 
tutto meccanismi diversi da quelli percettivi. Mentre la rappresen- 
tazione sensoriale dell'informazione somatosensoriaie è simile per | 
soggetti vedenti e per i non vedenti, quest'ultimo gruppo non è di- 
stratto dalla visione (0 dall'immaginazione visiva), quindi può usare 
la somatosensazione in modo più efficiente. Ma questi nuovi dati 
PET suggeriscono un meccanismo basato sulla percezione. L'au- 
mento di sensibilità dipenderebbe da un aumento della quantità di 
tessuto corticale dedicato alla rappresentazione delle informazioni 
non visive, 


Dissociazioni delle vie ottiche 
corticali e subcorticali 


Sappiamo che il tratto retino-genicolato-corticale contie- 
ne il 90% delle fibre del tratto ottico e sappiamo che le 
suddivisioni di questa via sono elementi fondamentali 
per la percezione della forma, del colore e del movimen- 
to. Da questi elementi di base dipende la nostra capacità 
di riconoscere e identificare scene visive complesse 
L'importanza di questa via è resa drammaticamente 
evidente dai deficit che si osservano quando è danneggia» 
ta. Mentre le lesioni all'LGN sono rare, non è affatto raro 
imbattersi in pazienti nei quali un ictus cerebrale ha lesio- 
nato porzioni della corteccia visiva primaria. In questo 
caso si tratta di lesioni con effetti devastanti sull’elabora- 
zione visiva, poiché i pazienti diventano ciechi agli stimo- 
li che ricadono nei campi recettivi dell’area colpita. Que- 
sto deficit, chiamato scotoma, letteralmente «taglio del 
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campo visivo», determina l'incapacità di rilevare gli ogget- 
ti presenti nell'area dello scotoma, per non parlare del loro 
colore o della forma (Figura 5.29). Quando la lesione coin- 
volge l'intera corteccia visiva, il paziente non vede nulla di 
ciò che si trova nell'emicampo controlesionale. Quando la 
lesione è più circoscritta, cioè interessa soltanto una por- 
zione della corteccia visiva, lo scotoma è più ridotto. Per 
esempio, se una lesione è limitata al bordo inferiore della 
scissura calcarina, lo scotoma investe solo il quadrante su- 
periore dell’emicampo controlesionale. Analogamente, 
una lesione nel bordo superiore produce uno scotoma nel 
quadrante inferiore sul lato opposto alla lesione. 
L'estensione di uno scotoma può essere individuata 
facilmente mediante test clinici. La tecnica standard uti- 


Lobo occipitale 
sinistro 


Lobo occipitale 
Sinistro 


Lesione a entrambi i bordi, superiore 
e inferiore, della scissura calcarina 


Lesione nel bordo superiore 
della scissura calcarina 


lizzata, detta perimetria, prevede la presentazion 
piccolo punto luminoso in varie posizioni del campi 
sivo del soggetto, il quale deve poi riferire se vede la 
oppure no, Quando lo stimolo cade al di fuori del 
toma, la sua rilevazione è immediata; quando invi 
interno allo scotoma, il soggetto non riesce a vedet 
sostanza il paziente è affetto da cecità corticale. Be 
continuino a funzionare normalmente, i coni e i bi 
celli della retina non riescono a produrre alcuna 
zione o percetto. 

La fenomenologia della cecità corticale ha pott 
neurologi a supporre che negli esseri umani l'elab 
ne visiva dipenda interamente dalla via genicolos 
Gli anatomisti potrebbero precisare che molte fib 


Scissura 
calcarina 


Pad 


N Selssura 


calcarina dio 


5.29 Individuazione dello scotoma in pazienti con lesioni della corteccia visiva primaria. Mentre la paziente tiene fisso lo sguardo su un puntata 
una piccola luce compare in varie posizioni. La paziente deve riferire quando vede lo stimolo. Se la lesione colnvolge sia il bordo superiore che q 
inferiore della scissura calcarina, lo scotoma comprenderà l’intero emicampo controlesionale; in tal caso si parla di emianopsia. Se la lesione & i 
al bordo superiore, la paziente avrà una quadrantanopsia, termine indicante che non riesce a vedere i target presentati in un solo quadrante, qui! 
dell'emicampo controlesionale. Benché ciascun occhio sia esaminato separatamente, lo scotoma sarà uguale dato che la lesione è situata nella to 
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del collicolo 


o terminano in strutture subcorticali diverse 
‘ma che la funzione di queste vie sarebbe ormai 
le, ovvero sarebbero diventate quiescenti. Questa 
i& affacciata in seguito ai sorprendenti risultati 
condotte sull'uomo e su animali. 


mento spaziale e percezione degli oggetti 


evidenze a favore di questa ipotesi sono venute 
[di lesione su animali. Molte fibre non-genicolate 
ino nel collicolo superiore, una struttura che svol. 
lolo critico nella produzione dei movimenti ocu- 
uesta struttura mesencefalica si atrofizza, per 
ja causa di una paralisi sopranucleare, il paziente 
i capacità di generare i movimenti oculari. È come 
tchi si fossero paralizzati. Gli studi di stimolazione 
{hanno fornito ulteriori dimostrazioni del ruo- 


o sguardo su un punto € 
ordo superiore che quelle 
sia. Se la lesione è limita 
solo quadrante, qui l'iri 
sione è situata nella: ci 


5.30 \test ai Schneider per 
dimostrare la doppia dissociazione 
fra le lesioni del collicolo superiore 
e della corteccia visiva, 

(a) Nel compito di localizzazione, 
gli animali furono addestrati 

a prendere semi di girasole tenuti 

in varie posizioni dello spazio. 

(b) Nel compito di discriminazione. 
gli animali furono addestrati 

a percorrere uno dei due rami 

di un labirinto che terminavano con 
porticine diverse: a strisce orizzontali 
oppure verticali. (c) Le lesioni del 
collicolo eliminavano selettivamente 
la capacità di risolvere il compito 

di orientamento. (d) Le lesioni alla 
corteccia visiva alteravano, invece, 
la performance nel compito 

di discriminazione 


{d) Lesione della corteccia visiva 


lo del collicolo superiore nel movimento oculare. Quan» 
do quest'area veniva stimolata, gli occhi si muovevano e 
la direzione dipendeva dal sito della stimolazione. 

Gerald Schneider (1969) del Massachusetts Institute of 
Technology (MIT) raccolse le prime prove sull'importan- 
za del collicolo, mediante studi sugli hamster (*). Questi 
animali furono addestrati a eseguire i due compiti illu- 
strati nella Figura 5.30. In uno di questi compiti gli ani- 
mali furono addestrati a girare la testa in direzione di un 
seme di girasole, tenuto in mano dallo sperimentatore. 
Questo compito risultava facile per i criceti, data la loro 
forte propensione a cercare i semi di girasole, per poi in- 
ghiottirli e tenerli nella tasca guanciale. 

Il secondo compito era più difficoltoso. In questo caso 
gli hamster furono addestrati a percorrere un labirinto 
con due rami, fino a passare una porticina dietro la quale 


(*) Roditori appartenenti alla famiglia dei Cricetidi [N.d.T.]. 
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era nascosto un seme di girasole. Il compito richiedeva 
agli animali semplici discriminazioni visive, come il di- 
stinguere tra porte nere 0 bianche, oppure tra porte a strì- 
sce verticali o orizzontali. Per gli hamster normali questi 
compiti non sono difficili. Dopo alcune prove diventano 
molto abili e scelgono quasi sempre la porta giusta. 

Dopo avere addestrato gli hamster a svolgere entrambi 
questi compiti, Schneider li divise in due gruppi speri- 
mentali, A un gruppo furono prodotte lesioni bilaterali 
della corteccia visiva, che coinvolgevano le intere aree 17 
e 18, Al secondo gruppo fu invece eliminata la funziona- 
lità del collicolo superiore, mediante l’ablazione di tutte 
le fibre afferenti. Il ricorso a questa strategia era necessa- 
rio poiché lesioni dirette del collicolo avrebbero, con 
ogni probabilità, ucciso gli animali. Il collicolo è infatti 
attiguo a numerosi nuclei del tronco encefalico che svol- 
gono funzioni vitali essenziali. 

I due tipi di lesioni produssero una doppia dissociazio- 
ne. Le lesioni corticali alterarono gravemente la presta- 
zione degli hamster nel compito di identificazione visiva. 
Gli animali potevano percorrere il labirinto e conservava- 
no capacità motorie sufficienti per entrare in una delle 
porte, ma non riuscivano a distinguere il nero dal bianco 
o le strisce orizzontali da quelle verticali. Invece gli ani- 
mali con lesioni ai collicoli non mostravano alcuna alte- 
razione del genere. 

I deficit si invertivano nel compito di localizzare il 
seme di girasole. Una volta ristabiliti dall'operazione, gli 
animali con la lesione corticale eseguivano questo com- 
pito alla perfezione, mentre gli hamster con la lesione ai 
collicoli si comportavano come se fossero ciechi. Non fa- 
cevano alcun tentativo di volgersi verso i semi, e non 
perché non fossero motivati o soffrissero di un problema 
motorio. Quando sentiva un seme sfiorargli leggermente 
i baffi, il criceto sì girava rapido nella sua direzione e lo 
inghiottiva. 

Questi dati forniscono una prova molto convincente 
del fatto che nell’hamster vi sia dissociazione tra le fun- 
zioni del collicolo superiore e della corteccia visiva. Infat- 
ti le lesioni al collicolo alteravano la capacità degli ani- 
mali di orientarsi verso uno stimolo, mentre le lesioni 
corticali ne alteravano l’acuità visiva. Si può pensare che 
questa doppia dissociazione rifletta l'esistenza nell'ham- 
ster di due sistemi: uno dedicato all'orientamento spazia- 
le e l'altro all’identificazione degli oggetti. 


Visione cieca: prove di funzionalità visiva residua 
in seguito a cecità corticale 


Non si può estrapolare direttamente una presunta funzio- 
ne collicolare dal criceto alla specie umana. È possibile 
che, con l'evolversi di sistemi visivi complessi, nella no- 
stra specie le aree corticali abbiano inglobato funzioni 
che nei nostri progenitori dipendevano da aree subcorti- 
cali. Come vedremo nel Capitolo 6, negli esseri umani e 


negli altri primati le vie corticali mostrano una d 
funzionale fra aree deputate alla rappreseni 
l'informazione spaziale, o via «where» (via del 
aree deputate al riconoscimento degli oggetti, 
«what» (via del «che cosa»). Negli esseri umani, le) 
tiche subcorticali sembrano comunque svolgere 
importante nell’orientamento spaziale. Prove di. 
fatto sono emerse da interessanti studi condotti 
zienti che avevano subito lesioni tali da Gi 
corticale. 
Ispirato dai risultati di Schneider, dai quali em 
che gli hamster con cecità corticale erano anci 
di localizzare i semi di girasole, Lawrence Wel 
(1986) della Oxford University esaminò D.B., un pi 
emianoptico, per determinare se fosse ancora in gi 
rilevare gli oggetti che apparivano in posizioni coi 
entro il suo scotoma. Non accontentandosi di 
funzione visiva tramite il metodo tradizionale 
descrizione, Weiskrantz mise a punto un it si 
comportamentale della funzione visiva residua, 
prova si presentava a D.B. un punto luminoso; poki 
do udiva un cero suono, egli doveva spostare lo sgi 
in direzione dello stimolo. Il compito era facile q 
gli stimoli luminosi apparivano nel suo campo $ 
tatto, quello di destra. Ma quando gli stimoli 
sentati nell'area dello scotoma, D.B. aveva l'i 
che il compito fosse del tutto assurdo. Non 
pire come avrebbe potuto sapere dove girare lo $ 
dal momento che non riusciva a vedere nulla. Ma 
rimentatori lo incoraggiavano a cercare di 
Nelle prove di controllo si era chiesto a D.B. di 
lo sguardo dopo avere udito il suono, ma senza 
sto fosse preceduto da alcuno stimolo luminoso 
naturalmente, non era consapevole di questa d 
fra le prove di controllo e quelle sperimentali, A 
le prove sembrarono ugualmente bizzarre, poiché; 
chiedeva di guardare stimoli che per lui non c'eran 
gura 5.31). 
Difficilmente si sarebbero potuti ottenere 
chiari. Rispettando le previsioni, nelle prove di 
i movimenti oculari di D.B. erano stati casuali. Mi 
prove sperimentali la prestazione di D.B. nel loi 
gli stimoli aveva superato di molto la semplice casu 
Quando lo stimolo era apparso entro 20° dalla fo 
movimenti oculari di D.B. erano stati altamente 
con la posizione dello stimolo. Weiskrantz ha d 
questo fenomeno paradossale visione checa [blinds 
quanto il paziente si ritiene cieco e si com 
tale, e tuttavia dimostra una capacità residua di 
re gli stimoli. Sebbene negli ultimi vent'anni la4 
cieca sia stata studiata anche in altri pazienti, 
terpretazione resta controversa. Sarebbe pi 
cludere che questo fenomeno rifletta processi el 
che impegnano unicamente le vie subcorticali, È; 
le che le informazioni raggiungano aree visive ca 
extrastriate attraverso proiezioni dirette dal corpo, 
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5.31 Esperimento che dimostra 
la visione cieca (blindsight) 

Nelle prove sperimentali un fascio 

di luce veniva proiettato in una 

di sette possibili posizioni comprese 
entro lo scotoma di D,B. 

Nel momento in cui gli si faceva udire 
un suono, D.B. doveva spostare 

lo sguardo verso la posizione 

del target. Nelle prove di controllo, 

il target veniva selezionato ma non 
illuminato prima del suono. 

Per D.B. le due condizioni apparivano 
identiche poiché diceva di non vedere 
nulla in nessuna delle due, quindi 
doveva essere incoraggiato 

a muovere gli occhi. Ciononostante, 
nella condizione sperimentale 

I suoi movimenti oculari rivelarono 
una sistematica relazione con 

la posizione del target, almeno 
quando i bersagli ricadevano entro 
20° dal punto di fissazione, Adattata 
da Weiskrantz (1986). 


tolezioni da altre strutture subcorticali. Studi Petr —Funzioni della via retino-collicolare 


ono essere attivate da stimoli in movimento, ———_—_———v_r———pp 
ndo la corteccia striata omolaterale è comple- Forse alla fine si scoprirà che aspetti differenti del fenome- 
b tta (Barbur et al., 1993). Un'altra possibi- no del blindsight dipendono da meccanismi differenti. Tut- 

il danno alla corteccia visiva primaria non sia tavia un aspetto importante che emerge da molti studi sulla 


vent'anni la. y [per cui il fenomeno della visione cieca dipende- visione cieca è che i pazienti sono in grado di localizzare sti- 
ri pazienti, la su dalla funzionalità residua del tessuto risparmiato —moli di cui non sono consapevoli. Questa capacità di orien- 


ebbe prematuro @ 
a processi elaborat 
ibcorticali. È poss 
i aree Visive corti 


th et al., 1992). Le rappresentazioni nella regione tamento verso lo stimolo concorda con le funzioni note 
jlita potrebbero essere sufficienti a guidare i mo- della via retino-collicolare. I collicoli superiore e inferiore 
dell'occhio, senza che il soggetto ne sia consape- ricevono input dalle vie ottiche e da quelle acustiche, quin- 
meremo su questo argomento nel Capitolo 16, di usano questa informazione per sviluppare una rappre 


tte dal ci 1 Miratteremo il tema della coscienza. sentazione della posizione degli oggetti nello spazio e per 
F pi pe 
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generare movimenti oculari che permettono di focalizzare 
l’attenzione su questi oggetti. È possibile che i sistemi visivi 
subcorticali e corticali collaborino, Quando viene rilevato 
un oggetto alla periferia, i collicoli possono contribuire a 
generare un movimento oculare che porta tale oggetto al 
centro della visione, consentendo così al sistema corticale 
di analizzarlo e identificarlo. Secondo questa teoria, do- 


Condizione di controllo 


Tempo di risposta: 


Condizione sperimentale 


5.32 Le vie subcorticali continuano a restare attive in presenza di 
lesioni della corteccia visiva primaria. Pazienti emianoptici dovevano 
volgere lo sguardo, il più rapidamente possibile, verso target presentati 
nell'emicampo ipsilesionale (intatto). Nella condizione sperimentale la 
comparsa del target era preceduta dalla presentazione di un distrattore 
nella regione dello scotoma. Benché non fossero consapevoli della 
presenza dei distrattori, i pazienti erano più lenti a guardare i target nella 
condizione sperimentale che non nella condizione di controllo, in cui non 
veniva presentato alcun distrattore. Questo rallentamento dei tempi di 
reazione viene attribuito alla competizione dovuta ai segnali per i 
movimenti oculari, segnali che sarebbero generati dal collicolo superiore in 
seguito alla comparsa del distrattore. 


vremmo attenderci che gli stimoli che 
scotoma attivino il sistema collicolare di orienti 
In un'elegante verifica di questa ipotesi, 
allora attivo presso la Brown University, ha 
pidità con cui i pazienti con scotomi 
guardare stimoli che appaiono nel loro campo 
to (Rafal et al., 1990). In questo caso, essendo | 
consapevoli degli stimoli, il compito appare lo 
vole, a differenza di quanto avviene tipicamente 
di sul blindsight. Nello studio di Rafal la mai 
cruciale consisteva nel presentare, insieme allo sti 
sibile, anche uno stimolo non percepibile in 
deva all'interno dello scotoma (Figura 5.32). 
i pazienti non lo vedevano, ciononostante ques 
causava un significativo aumento del tempo di reî 
spetto alla condizione di controllo, in cui tale sti 
pariva solo dopo la risposta. Questa misura implica 
terferenza ci fornisce la prova che all’interno dej 
si ha una residua elaborazione dell’informazione! 
Secondo l’interpretazione data da Rafal e dai 
boratori, l'interferenza avviene perché lo stimolo: 
cepibile innesca nella via retino-collicolare inta 
competizione fra l'attivazione prodotta dal di 
quella prodotta dal target. Tale competizione ral 
spostamento degli occhi verso il target. Un'" 
che questa interferenza è collegata con il sistemaQ 
re viene da un secondo esperimento in cui i sog 
avere rilevato il bersaglio, dovevano premere u 
ziché guardare il target. In questo caso la competi 
stimoli non influiva sul tempo di reazione. P 
ferenza si verificava solo quando la risposta rici 
movimento oculare; questo risultato è in accordi 
funzioni del collicolo superiore. Come negli 
Schneider, anche nei pazienti affetti da emianop 
bra restare intatto un sistema collicolare di orienta 


Percezione uditiva 


In confronto a ciò che sappiamo della percezion 
le nostre conoscenze sull’organizzazione funzion 
altri sistemi sensoriali sono ancora molto 
Conosciamo con inequivocabile precisione 
dell'udito, del tatto, del senso di posizione (o 
propriocettiva), dell'olfatto e del gusto, ma la fi 
l’analisi funzionale di questi sistemi sono lonti 
grado di sofisticazione raggiunto per la visione. In 
sezione presenteremo l’organizzazione della pei 
acustica, applicando uno schema simile a quello 
guito per la percezione visiva. 


Vie acustiche: quadro generale 


La Figura 5.33 fornisce un'illustrazione generale dell 
acustiche. Le complesse strutture dell'orecchio i 
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da Bear et al. (1996). 


i meccanismi per trasformare in segnali neu- 
ì, ovvero le variazioni della pressione sonora. 

che arrivano all'orecchio fanno vibrare la 
nica. Le vibrazioni producono minusco- 
quido che riempie l'orecchio interno, e que- 
olano le piccole cellule acustiche, dotate di 
alle localizzate sulla superficie della membrana 
acustiche sono i recettori primari per 
dito, come i fotorecettori lo sono per la vi- 
cillazioni della membrana basilare stimolano 
stiche a generare potenziali d'azione. In 
ra molto nm un segnale meccanico, le oscillazioni di un 


+ precisione l’ani ne convertito in un segnale neurale: l'output 
posizione (0 lule acustiche. 

gusto, ma la mb basilare e le cellule acustiche sono loca- 

temi sono lonti în una struttura a spirale, chiamata coclea 0 chioc- 


olte informazioni sulla sorgente sonora vengono 
a questo stadio iniziale del sistema uditivo. Le 
‘icustiche hanno campi recettivi, analogamente 

le gangliari della retina. Mentre i campi recettivi 
le retiniche hanno attinenza con la codifica 
ì, posizione nello spazio, i campi recettivi delle cellule 
ale hanno a che fare con la codifica delle frequen- 
ire. La sensibilità uditiva umana varia da un mini- 
circa 20 Hz a un massimo di 20000 Hz. Le cellule 
the situate verso la base, cioè l'estremità più larga 


per la visione. In qi 
azione della 2 
a simile a quello g 


azione generale dell 
re dell'orecchio int 


della via uditiva. Le cellule acustiche della coclea costituiscono i recettori primari. Le efferenze dalla coclea si proiettano ai nuclei 
falico, Le fibre ascendenti raggiungono la corteccia uditiva, dopo aver formato sinapsi nel collicolo inferiore e nel nucleo genicolato 
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5.34 Curve della selettività di una cellula nel nervo acustico di saimiri 
(Salmiri sciureus 0 scimmia scoiattolo). Questa cellula è sensibile 
soprattutto ai suoni che hanno la frequenza di 1600 Hz; il tasso di scarica 
della cellula diminuisce rapidamente sia con ì suoni di frequenza più alta 
che più bassa. La cellula è sensibile anche alle differenze di intensità 

dei suoni, ma ciò non comporta un cambiamento sostanziale nel profilo 
della sensibilità. Le altre cellule del nervo acustico si mostrerebbero 
selettive per frequenze differenti. Adattata da Bear et al. (1996), tratta 
da Rosa et al. (1971) 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 
Seguite il vostro naso 


La vista, l'udito e il tatto sono Î sensi di cul siamo più consapevoli. 
Eppure ì sensi, più primitivi, del gusto e dell'odorato sono per molti 
versi ugualmente essenziali alla nostra sopravvivenza. Mentre la ba- 
lena probabilmente non avverte nessun sapore o odore dalle ton- 
nellate di plancton che ingerisce, per i mammiferi terrestri questi 
due sensi sono essenziali, in quanto li aiutano a riconoscere gli ali- 
menti gradevoli al palato, nutrienti e sicuri. Ma basta osservare per 
qualche minuto due cani che si incontrano nel parco, o un criceto 
domestico mentre si aggira nel nostro soggiorno, per realizzare im- 
mediatamente quanto sia importante l'odorato. Sebbene possa es- 
sersi evoluto per valutare se un potenziale alimento è commestibile 
0 meno, l'olfatto è arrivato ad assolvere anche importanti funzioni 
sociali. Si pensi soltanto alla serie infinita di profumi e acque di co- 
Jonia esposti in bella mostra in ogni grande magazzino! 

Gli studi anatomici e di lesione indicano che la corteccia olfattiva 
primaria (POC, da primary olfactory cortexì è localizzata nella regio- 
ne ventrale del lobo temporale anteriore, Quest'area va occasional- 
mente distrutta durante interventi chirurgici al lobo temporale fina- 
lizzati al trattamento di forme gravi di epilessia; dopo l'operazione, 
questi pazienti hanno difficoltà a riconoscere odori che prima erano 
familiari (Jones-Gotman et al., 1997). Un dato interessante, e che 
ne distingue la connettività dal resto della corteccia, è che il nervo 
olfattorio proietta alla corteccia omalaterale. Quindì una lesione net- 
l'emicorteccia sinistra produrrà un deficit più grave rispetto agli odo- 
fi che arrivano alla narice sinistra. 

Il sistema olfattivo umano è stato studiato con la risonanza ma- 
gnetica funzionale (fMRI) (Sobel et al., 1998). Dal punto di vista tec- 
nico, questo genere di studi è piuttosto impegnativo e comporta dif- 
ficoltà notevoli. in primo luogo c'è il problema di somministrare gli 
odori in modo controllato. L'aria, impregnata dell'odore desiderato, 
viene fatta arrivare alle narici dei soggetti tramite appositi dispositivi 
non magnetici. In secondo luogo è difficile determinare quando un 
odore non è più presente. Infatti i prodotti chimici che veicolano gli 
odori possono persistere a lungo nell'aria. In terzo luogo se è vero 
che alcuni odori sopraffanno i nostri sensi, è anche vero che nella 
maggioranza dei casi si tratta di sensazioni piuttosto elusive, che 
per essere colte necessitano di un'attiva esplorazione tramite l'an- 


della coclea, sono attivate dai suoni ad alta frequenza; 
quelle all'estremità opposta, l'apice, sono attivate dai 
suoni a bassa frequenza. I campi recettivi di queste cellu- 
le hanno estese sovrapposizioni. Inoltre i suoni naturali 
come quelli della musica 0 del discorso umano sono 
composti da frequenze complesse, quindi attivano una 
vasta gamma di cellule acustiche. 

Il sistema uditivo comprende importanti stazioni sub- 
corticali. Le fibre in uscita dalla coclea proiettano a due 
strutture del mesencefalo: il nucleo cocleare e il collico- 
lo inferiore. Da qui l'informazione viene trasmessa al nu- 
cleo genicolato mediale; come nella visione, il nucleo ge- 
nicolato è l’ultima stazione prima della corteccia uditiva. 
Si ritiene che negli esseri umani la corteccia uditiva pri- 


nusare e il fiutare. Mentre è quasi impossibile ignorare un: 
vece possibile esercitare un certo grado di controlio sull 
nostre esperienze olfattive. d 

In effetti gli studi fMRI indicano che vi è una stretta rela 
fiutare e il sentire l'odore. | soggetti sono stati analizzati © 
mentre erano esposti ad aria pulita, priva di odorì, oppure al 
dizionata con uno di due prodotti chi la vaniglina o l'ad 
noico. La prima sostanza fa odore di vaniglia, la seconda 
dei gessetti colorati. Le due condizioni — assenza o presenza 
sì alternavano ogni 40 s. Per tutta la durata della seduta, 0 
niva data al soggetto la seguente istruzione: «Fiuti l'aria ef 
presente un odore?». | ricercatori sì proponevano, in 
individuare le aree cerebrali la cui attività era correlata co 
fiutare e quelle associate invece col sentire l'odore. 

Da questo studio è emerso un risultato sorprendente: 
dore non era associato a un'attivazione della POC; piutt to 
senza dell'odore comportava un consistente aumento | 
BOLD in porzioni laterali della corteccia orbitofrontale, una n 
tenuta un'area olfattiva secondaria. L'attività della POC 
strettamente associata all'annusare. Ogni volta che il 
sava, il segnale BOLD in quest'area aumentava ind 
dalla presenza 0 meno di un odore. Questi risultati ap 
sorprendenti e suggeriscono che, molto probabilmente, la PO 
te del sistema motorio del senso dell'olfatto. Ma altri 
nito una spiegazione della mancata attivazione della POC.D 
di neurofisiologia sul ratto, era emerso che i neuroni della 
rapidamente incontro ad assuefazione. Forse l'assenza 
una risposta correlata all'odore era dovuta al fatto che anchi 
sta emodinamica è soggetta ad assuefazione. Per 
tesì, il segnale BOLD è stato modellato assumendo che a 
mento faccia sequito una caduta prolungata per tutto ll p 
è presente l'odore, un elegante esempio di come Ì risultati 
cellule singole possano essere utilizzati per interpretare î dl 
ging. Analizzata in questo modo, la risposta emodinamica 
apparsa correlata non soltanto con l'annusare, ma anche co 
fe l'odore (Sobel et al., 2000). È possibile, tuttavia, che i 
POC si limiti alla rilevazione dei cambiamenti negli odorì este 


maria consista nell’area 41. Le aree 42 e 43 sono 
ticali secondarie, benché anch'esse ricevano prò 
dirette dal nucleo genicolato mediale. 

Lungo tutta la via acustica i neuroni sono 
lettività per la frequenza. Come si può vedere nell 
ra 5.34, le curve della sensibilità delle cellule 
possono estendersi su un range molto ampio; ques 
lule, infatti, rispondono a suoni con frequenze di 
prono un paio di ottave (e un’ottava corrisponde 
raddoppiamento della frequenza). Il fatto che le 
cellule non diano un'informazione esatta sulla frej 
ma producano una codificazione di massima, sta 
care che la nostra percezione deve dipendere dal 
integrata di molti neuroni. Tale integrazione è pro 
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per la percezione olfattiva è dimo- 
Strato anche dal fatto che la nostra capacità di sentire gli odori è 
continuamente modulata da variazioni nella grandezza del passaggi 
nasali. Infatti le due narici sembrano stringersi e dilatarsi alternati- 
vamente: una delle due si mantiene per alcune ore più larga dell'al- 
tra, dopo di che accade l'inverso, Quale può essere la ragione dî 
questo comportamento del naso? Un'ipotesi è che la percezione ol- 
fattiva dipenda non solo dall'intensità dell'odore, ma anche dall'ef- 
ficienza con cui campioniamo gli odori. Avendo due narici legger- 
mente differenti per grandezza, il cervello riceve due Immagini un 
po' diverse dell'ambiente olfattivo. Come vedremo nel Capitolo 10, 
nella cognizione umana le fappresentazioni asimmetriche sono la 
fegola, forse perché costituiscono un modo più efficiente per elabo- 
rare informazioni complesse. Nell'antico senso dell'olfatto questa 
asimmetria sembra fare la Sua comparsa anche a livello periferico, 


Annusare e sentire l'odore 

(a) Le speciali apparecchiature 

costruite per somministrare odori 

al soggetto in maniera controllata, 

durante le scansioni FMRI, 

(b) In alto: Regioni attive mentre 
il soggetto annusa, La regione 
racchiusa dal cerchio bianco 
comprende la corteccia olfattiva 
primaria (POC) e una regione 
postero-mediale della corteccia 
orbitofrontale. In basso: le regioni 
più attive mentre il soggetto 
‘annusava in presenza di un odore; 
confrontate con il quadro 
In assenza di odore. 


è 42 e 43 sono al ® faalitata da mappe tonc xtopiche, 


se ricevano proie; for parte delle aree acustiche, m. 
ale. Nata corrisponde; 
Ironi sono dotati d Sp 


riscontrate nella 
appe in cui vi è 
Nza fra la posizione dei neuroni e 
scitica sensibilità alla frequenza. P, 


neurone del nucleo cocleare, che produce il massimo di 
Fisposta con un tono puro di 5000 Hz, può rispondere 
anche a suoni con frequenze comprese tra 2000 e 10000 


‘er esempio, le Hz. Un neurone della corteccia uditiva probabilmente ri- 
può vedere nella tin una regione di un'area acustica risponderanno sponde a una gamma di frequenze molto più ristretta. 
delle cellule acus noli a bassa frequenza. le cellule in un'altra regio- 


pito ampio; quest d 
con frequenze ch Possibile verificare l'esistenza di 
tava corrisponde Ne mediante tecniche di imaging 
Il fatto che le sin la:fMRI (Figura 5.35). 

‘esatta sulla frequ elettrofisiologici Sui gatti hanno rivelato un se- 
li massima, sta a Principio generale dell’elaborazione nel 


dipendere dall'at 0. la selettività dei campi recettivi 
tegrazione è prob 


mno a frequenze medie o alte. Negli esseri 
Questa organiz Scopi computazionali dell'udito 
ad alta risoluzio. —————_ 


I dati relativi alla frequenza sono essenziali per decifrare 
un suono. Ogni oggetto che produce suoni h 
1 sistema di risonanza uniche, che ne costituiscono u 
acustici si affina firma. L 
no che lo stimolo Viaggia lungo il sistema. Un 


la proprietà 


ina sorta di 
va stessa nota suonerà differente quando è emessa 


da un clarinetto Oppure da una tromba. Benché la fre- 
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5.35 Rappresentazione 
tonotopica rivelata mediante 

la risonanza magnetica funzionale 
(fMRI). Nella maggior parte dei casì 
la regione che risponde al toni bassi 
(blu) è situata in posizione più 
posteriore e mediale della regione 
che risponde ai toni alti (rosso). 
Adattata da Wessinger et al. (1997). 


quenza di base possa essere la stessa, le proprietà timbri- Processi di elaborazione concorrente rà a un orecc 
che specifiche di ogni strumento daranno luogo a grandi ni hi . A ntensità di un' 
differenze nelle armoniche della stessa nota. Un ragiona- pe la localizzazione dei suoni ‘che giunge a 


mento analogo vale per il linguaggio: tutta la gamma dei za. L'ordine di gi 


suoni linguistici viene prodotta variando le proprietà di Nello sviluppare modelli animali per lo studio del » di intensità è | 

risonanza dell'apparato vocale. I movimenti delle labbra, cezione uditiva, è bene scegliere una specie fornita di è spostato di 

della lingua e della mascella cambiano la frequenza del udito potente. L'animale di elezione per questo gent diffe: nel tem 

flusso di suoni che produciamo nel parlare. La variazione studi è il barbagianni, un uccello notturno. I barbagli i, 

della frequenza è essenziale perché un ascoltatore possa sono dotati di un'eccellente visione scotopica, ovwetà differenze di i 

identificare parole o note musicali. turna, che permette loro di catturare le prede. Ma pati sono ancora pi 
La percezione uditiva non soltanto identifica il conte- calizzarle, i barbagianni sì servono anche del lorofi ini dovute al rum 


nuto di uno stimolo acustico, ma svolge anche un'altra —mo senso dell'udito, non potendo di notte fare renze minimali 
importante funzione: la localizzazione dei suoni nello —mento sulle informazioni raccolte con la vista. la tria anatomi 


spazio. Consideriamo un pipistrello che localizza la pre- luce della luna varia a seconda della fase lunare; ind occhi ed è rivo 
da tramite gli echi, ovvero mediante il ritorno di onde sia la luna che le stelle possono essere oscurate da ui stro è al di sotto c 
sonore. Gli echi generano un'immagine uditiva dell'og- lo coperto di nubi. Invece il suono, come quello Ito. A causa di qui 
getto, preferibilmente una saporita farfalla notturna. Ma zampette di un topo che attraversa un campo di wi no dal basso giur 
sapere che c'è una falena non vuol dire necessariamente uno stimolo molto più affidabile. In effetti i barbagi al destro. Negli « 


che la caccia avrà successo; il pipistrello deve determi- non hanno alcuna difficoltà a trovare una preda ini , ma la comple 
narne anche l'esatta posizione. Come abbiamo detto —boratorio completamente buio. dig auricolare, 
confrontando la visione collicolare con quella corticale, Per localizzare i suoni i barbagianni fanno al Suono che giunge 


gli studiosi della visione si sono concentrati soprattutto to su due tipi di indizi: la differenza nel tempo impia Le differenze inte 
sui problemi legati al «what» (cioè al riconoscimento de- da un suono per raggiungere i due orecchi, owt îzi indipendenti | 
gli oggetti) e al «where» (ovvero alla cognizione spazia- tempo interaurale, e la differenza di intensità del 0 dimostrato soi 
le). Nel caso dell'udito, i neuroscienziati cognitivi sì percepito da ciascun orecchio. Entrambi gli indizi dit noli sonori in cufi 


la testa in direzio 
consente allo s 
ente ciascun indi 


sono concentrati soprattutto sul «where». Per risolvere —dono dal fatto che il suono che arriva ai due orecchi! 
questo genere di problemi il sistema uditivo si affida a —èidentico. A meno che la sorgente sonora non sia 
processi di elaborazione concorrente. mente parallela all'orientamento della testa, il 


@un orecchio prima che all'altro. Inoltre, poi- 
tà di un’onda sonora si attenua col tempo, il 
Giunge al due orecchi non avrà la stessa am- 
Ordine di grandezza di queste differenze di tem- 
sità è piuttosto piccolo. Per esempio, se lo 
ISpostato di 45° rispetto alla linea dello sguardo, 
za nel tempo interaurale sarà di circa 1/10000 


enze di intensità dovute all'attenuazione dei 
‘ancora più piccole, indistinguibili dalle varia- 
Ue al rumore di fondo. Nel barbagianni queste 
lì sono amplificate da una peculiare 
‘anatomica. L'orecchio sinistro è più in alto 
Ni ed è rivolto verso il basso, mentre l'orecchio 
di sotto del livello degli occhi e si apre verso 
usa di questa asimmetria, i suoni che proven- 
[basso giungono più forti all'orecchio sinistro 
o. Negli esseri umani questa asimmetria non 
lla complessa struttura dell'orecchio esterno, o 
Wuricolare, amplifica la differenza d'intensità 
Oche giunge ai due orecchi. 

enze interaurali di intensità e di tempo sono 
denti per la localizzazione dei suoni. Ciò è 
Ostrato somministrando al barbagianni degli 
lori in cuffia; l’animale viene addestrato a gira- 
lin direzione del suono percepito. L'uso della 
hte allo sperimentatore di manipolare separa- 
lascun indizio. Quando l'ampiezza del suono è 
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5.36 Vie parallele nel sistema 
uditivo del barbagianni. Il nucleo 
cocleare si compone di due parti, 

Il nucleo magnocellulare e il nucleo 
angolare, La via magnocellulare 

è specializzata nel computare le 
differenze di tempo interaurale, 
informazione essenziale per 
Individuare la posizione dello stimolo. 
La via angolare è specializzata 

nel computo delle differenze 

di intensità, informazione 

essenziale per individuare la distanza 
dello stimolo. 
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costante, l’asincronia dei tempi di presentazione spinge il 
barbagianni a muovere la testa sul piano orizzontale. Le 
variazioni di ampiezza, invece, determinano movimenti 
del capo in senso verticale. La combinazione dei due in- 
dizi, tramite somministrazione dei suoni a entrambi gli 
orecchi, fornisce al barbagianni una rappresentazione 
completa dello spazio tridimensionale. Se all'animale vie- 
ne chiuso un orecchio, la sua risposta indica che ha sen- 
tito il suono, ma non riesce a localizzarne la fonte. 
L'elaborazione di questi due tipi di indizi avviene lun- 
go vie neurali indipendenti. Il nervo acustico sinapta sul 
nucleo cocleare; ciascun nucleo cocleare si compone di 
due parti: il nucleo magnocellulare e il nucleo angolare 
(Figura 5.36). Le fibre del nervo acustico che innervano il 
nucleo cocleare si biforcano: un fascio di assoni va al nu- 
cleo magnocellulare, l’altro al nucleo angolare. Questo 
parallelismo si mantiene nelle proiezioni ascendenti di- 
rette al lemnisco laterale del mesencefalo. Infatti i nuclei 
magnocellulare e angolare proiettano, rispettivamente, 
alle regioni anteriore e posteriore del lemnisco laterale. 
Mark Konishi (1993) del California Institute of Tech- 
nology ha costruito un dettagliato modello neurale di 
come il cervello del barbagianni potrebbe codificare le 
differenze interaurali di intensità e di tempo. Per la rile- 
vazione delle differenze di tempo, Konishi ha supposto 
che la prima stazione di convergenza tra le efferenze dai 
due orecchi siano i neuroni della porzione anteriore del 
lemnisco laterale, i quali funzionerebbero come rivelatori 
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di coincidenza. In questo modello un neurone del lemni- 
sco anteriore per attivarsi deve ricevere simultaneamente 
un input da ciascun orecchio. Questi neuroni agirebbero 
perciò come operatori AND, per usare la terminologia 
informatica. Un input da un solo orecchio oppure input 
in successione non sarebbero sufficienti: questi neuroni 
scaricano impulsi solo quando ricevono un input da en- 
trambi gli orecchi e nello stesso momento. L'attivazione 
simultanea da una sorgente sonora può essere limitata 
soltanto ad alcuni di questi neuroni, dato che gli assoni 
magnocellulari da ciascun emisfero convergerebbero da 
direzioni opposte sui rivelatori di coincidenza. 

Il funzionamento di questo modello è spiegato nella 
Figura 5.37. Nella parte sinistra della figura la sorgente 
sonora è esattamente perpendicolare alla testa dell’ani- 
male. In questa situazione viene attivato il rivelatore che 
si trova nella posizione centrale, dato che lo stimolo vie- 
ne percepito da ciascun orecchio nello stesso momento. 
Nella parte destra della figura la sorgente sonora è spo- 
stata sulla sinistra dell'animale; ciò conferisce un legge- 
ro anticipo agli stimoli nell’assone magnocellulare dal- 
l'orecchio sinistro. Questa volta l'attivazione simultanea 
ha luogo in un rivelatore spostato rispetto al centro. Que- 
sta semplice configurazione degli elementi fornisce al 
barbagianni una rappresentazione completa della posi- 
zione della fonte sonora sull'asse orizzontale. Studi fisio- 
logici hanno confermato che i neuroni nella porzione an- 
teriore del lemnisco laterale fungono da rivelatori di 
coincidenza. 

Per quanto riguarda le differenze interaurali di inten- 
sità, la codificazione segue un pattern diverso. Il lemnisco 
è di nuovo la prima stazione di convergenza, in specifico 


(a) Sorgente sonora 


5.37 Le lievi asimmetrie nei tempi con cui uno stimolo sonoro giunge ai due orecchi possono servire per individuare la posizione dello stimalbî 
nello spazio. (a) Quando la sorgente sonora è esattamente di fronte al barbagianni, lo stimolo raggiunge | due orecchi nello stesso momento. 
Con l'avanzare dell'attivazione lungo le «linee del ritardo», verrà a essere attivato simultaneamente da entrambi gli orecchi il rivelatore di coin 
rappresenta la posizione centrale. (b) Quando la sorgente sonora è situata a sinistra, il suono giunge prima all'orecchio sinistro. In questa ca 
un rivelatore di coincidenza più spostato verso il lato opposto a ricevere l'attivazione simultanea dai due orecchi. Adattata da Konishi (1993), 
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la sua porzione posteriore. Ma il codice neurale p 
presentare l'intensità è basato sulla frequenza dt 
pulsi evocati dallo stimolo. Più forte è lo stimolo è] 
ranno i potenziali d'azione generati. I neuroni d 
ne posteriore sfruttano la combinazione di segn 
nienti da entrambi gli orecchi per identificare l'e 
sizione della sorgente sonora lungo l’asse ver 
A livello del lemnisco la localizzazione non è, 
completa; occorre, infatti, che le posizioni orizz0 
verticale si combinino tra loro. Le efferenze da, 
gione del lemnisco convergono su un altro mi 
tronco encefalico, il nucleo esterno. I neuroni d 
nucleo, ritenuti specifici per la localizzazione sp 
attivano soltanto quando il suono viene da una @ 
sizione nello spazio. 
Konishi ha fornito un'elegante spiegazione di 
barbagianni riesca a individuare con esattezza la si 
di un suono nello spazio tridimensionale. Ques 
un eccellente esempio della potenza dell'a; 
dalle neuroscienze cognitive. Sappiamo, dal suo dì 
tamento, che il barbagianni è in grado di localizz 
precisione i suoni. Nella visione la rappresentazi 
rale dello spazio è più diretta: i sensori nella retùi 
scono una mappa topografica che si conserva if 
sistema dell’elaborazione visiva. I sensori dell'uditi 
ce, non codificano l'informazione spaziale. La 
di una sorgente sonora deve essere ottenuta perW 
putazionale, integrando i segnali che arrivano. 
orecchi. L'anatomia e la fisiologia hanno portato 
a capire che l'informazione relativa al tempo e qui 
lativa all'intensità soggiacciono a processi di elab 
ne indipendenti. I modelli computazionali dei ri 


(a) Sorgente sonora 
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ie della sommazione neurale lo hanno poi 
erca su come vengono derivate le infor- 
ione. 
di Konishi il problema della localizzazio- 
da parte del barbagianni viene risolto a livel- 
encefalico. Fino a oggi questa teoria non è 
di spiegare le fasi superiori dell’elaborazio- 
pio a livello della corteccia uditiva. Forse l’e- 
ticale è essenziale per convertire in azione 
hi sulla posizione. Il barbagianni non attac- 


O abbiamo descritto nelle sue linee generali l'or- 
Vie coinvolte nella percezione visiva e în quella 
dro non è affatto completo: non soltanto abbia- 
î della propriocezione, del gusto e dell'odorato, 
amo fornito che una breve descrizione del funziona 
ismi periferici con i quali l'informazione esterna 
| segnali neurali 
cui si è dato molto rilievo in questo capitolo è che 
0 evoluti meccanismi specializzati nella risoluzione 
zionali differenti 
Visiva e in quella uditiva v'è segregazione fra sì- 
a determinare «dove» è localizzato un certo ogget- 
‘8550 sia. Nell'ambito di questi due domini funzio- 
applicano una strategia analitica. Il sistema 


Collicolo superiore 

Compito di ricerca visiva 
Corpi genicolati laterali (LGN) 
Corteccia visiva primaria 


Visto alcune scene di un video, in cui nel campo 
îistra appare per qualche istante un grande dinosauro 
ll flusso delle informazioni relative a questo stimolo 
caratteristiche (colore, forma, luminanza, 
Posizione), dall'occhio fino alle aree visive secondarie. 


ate l'organizzazione funzionale del sistema visivo 


d uditivo, mettendone in luce le differenze. Quali sono 
che ciascuno di questi sistemi deve 
Finkzioni sono state date dal sistema nervoso? 


ca a ogni suono che sente; prima deve decidere se il suo- 
no è generato da una potenziale preda. Un altro modo di 
esaminare la questione sta nel riconsiderare gli scopi 
computazionali dell'udito. Il sistema di Konishi, fondato 
sul tronco encefalico, fornisce al barbagianni un modo 
per risolvere i problemi sul «dove», ma lascia senza rispo- 
Sta i quesiti di tipo «che cosa». In realtà è probabile che il 
barbagianni abbia bisogno di ulteriori processi di elabora- 
zione uditiva per discriminare il suono prodotto dal mo- 
vimento di un topo da quello di un cervo. 


uditivo sfrutta due indizi distinti, contenuti nei suoni che giungo- 
no agli orecchi, e usa queste informazioni per localizzame la sor- 
gente sonora. Nel sistema visivo, l'elaborazione dei diversi attribu- 
ti di uno stimolo complesso viene effettuata da meccanismi Spe- 
Cializzati. 

Queste nozioni fondamentali sull'elaborazione delle informa- 
zioni sensoriali non costituiscono altro che i primi rudimenti di 
una teoria della percezione. Una teoria completa deve Spiegare 
come queste informazioni vengono utilizzate. Qual è lo scopo uk 
timo del possedere un sofisticato apparato sensoriale? Per ri- 
spondere a questa domanda, dobbiamo sapere come riconoscia- 
mo le informazioni che raggiungono i nostri occhi e i nostri orec- 
chi e come selezioniamo quelle per noi rilevanti. Sono questi i 
temi che affronteremo nei prossimi capitoli. 


PAROLE CHIAVE 


Elaborazione concorrente Scotoma 

Fotorecettori Sistema magnocellulare (M) 
Nucleo cocleare Sistema parvocellulare (P) 
Retina Tempo interaurale 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


@ Una persona arriva all'ospedale in stato confusionale e sembra 
avere problemi di percezione visiva. Come neurologo di guardia, 
sospettate che la causa di questi sintomi sia un ictus cerebrale. 
A quali esami sottoporreste il paziente per determinare a quale 
livello delle vie visive si è verificato il danno? Dite in particolare 
a quali test comportamentali lo sottoporreste, ma sentitevi liberi 
di fare previsioni su ciò che vi aspettereste di trovare con 
la risonanza magnetica, 
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MI Definite i concetti fisiologici di campo recettivo e area visiva. 
Come si procede per identificare il campo recettivo di una cellula? 
€ per individuare i confini tra aree visive? È possibile studiare 
negli esseri umani i campi recettivi o le aree visive con metodi 
non invasivi? 


i W Croner, L.J., e Albright, T.D. (1999). Seeing the big picture: 
Integration of image cues in the primate visual system. 
Neuron 24:777-789. 


W Livingstone, M., e Hubel, D. (1988). Segregation of form, 
color, movement, and depth: Anatomy, physiology, and 
perception. Science 240:740-749, 


LETTURE CONSIGLIATE 


MI Inquesto capitolo l'interesse si è concentrato i 
proprietà visive più salienti, come il colore, la forma 
e il movimento. Guardando l’ambiente intorno a voi, vi 
che queste proprietà riflettano gli indizi più importanti per 
una creatura dotata di grandi capacità visive? Quali 
d'informazione potrebbero essere sfruttate da un sist 
adattativo? 


Wi Palmer, S.E. (1999). Vision Science: Photons to P 
Cambridge, MA: MIT Press, 


W Treisman, A. (1988). Features and objects: The Fou 
Bartlett Memorial Lecture. Q. /. Exp. Psychol. A 40:2 


M Zeki, S. (1993). A Vision of the Brain. Oxford, UK: 
Scientific. 


OLO 


iori 


i più importante, le nostre capacità percettive 
lemente potenti, eppure flessibili. La vista della 
se la guardiamo con entrambi gli occhi 
nto col sinistro o col destro. Un cambiamento 
rivelare in lontananza il Golden 
‘ci renderemmo immediatamente conto di 
uardando la stessa città. La percezione della 
Stabile anche se ci mettessimo a testa in 
immagine retinica rovesciata, noi attri- 
ito questo cambiamento alla nostra posizio- 
ta, non al fatto che il mondo si è capovolto. 
tto della percezione è intimamente intrecciato 
noria. Riconoscere un oggetto è ben di più che 
le caratteristiche in modo da formare 
le: quell’intero attiva ed evoca molti 
lella memoria. Quelli di noi che hanno tra- 
te ore a vagabondare per le strade che salgono 
colline di San Francisco, riconosceranno 
della Figura 6.1 sono state scattate dai 
Marin County, la contea che si estende a 
tà. Ma anche se non siamo mai stati a San 
interazione fra percezione e memoria av- 
i Al viaggiatore che arriva dall'Australia 
sione di San Francisco evoca, molto probabil- 
onfronto con la baia di Sydney; per chi arriva 
Stessa vista può risultare così inusuale da 
Itra impressione: che quel luogo sia diverso 
‘altro mai visto prima. 


potrebb 


'unzioni percettive 


tezione analitica i sistemi dedicati alla vista e all'udito applicano una strategia del tipo divide et impera: 

Ne come il colore, la forma e il movimento seguono vie di elaborazione distinte. Ma la percezione è qualcosa 
mplice riconoscere le caratteristiche dell'oggetto. Nel guardare un'immagine della costa di San Francisco, 

D, l'impressione che ne traiamo non è quella di una mescolanza di varie sfumature di colore, fluttuanti 

ti forme (Figura 6.1). Piuttosto abbiamo la percezione di oggetti interi: l'acqua della baia di un blu intenso, 

ti del Golden Gate, i grattacieli argentati e la nebbia che aleggia sopra la città. I 


In questo capitolo approfondiremo il tema del ricono» 
scimento degli oggetti dal punto di vista delle neuro- 
scienze cognitive. Prenderemo in esame i problemi insiti 
in un sistema computazionale che, oltre a elaborare le 
informazioni sensoriali, le associa ai contenuti della me- 
moria. Cominceremo col descrivere il caso di G.S., un pa- 
ziente che aveva perduto la capacità di riconoscere gli og- 
getti che comparivano nel suo campo visivo. Il fatto in- 
solito era l'impossibilità di attribuire questo deficit a un 
problema sensoriale, di qualunque tipo. In G.S. tutte le 
capacità fondamentali, necessarie per identificare le for- 
me e i colori, erano intatte. Egli poteva utilizzare quelle 
informazioni per percorrere le strade affollate della città, 
per mangiare usando le posate o per copiare disegni mol- 
to complicati. Ma queste abilità lasciavano in ombra una 
sua grave limitazione nell'utilizzo dell'informazione visi- 
va: G.S. spesso non riconosceva neppure gli oggetti che 
stava disegnando! Inoltre la performance di G.S. in altri 
compiti visivi non presentava alcun tipo di alterazione; 
per esempio, l'uomo non aveva difficoltà a riconoscere i 
suoi amici. Casi paradossali come questo sollevano mol- 
te, interessanti domande su come il cervello si rappresen- 
ta le conoscenze sul mondo e le memorizza. Esistono for- 
se sistemi di rappresentazione separati per i diversi tipi di 
informazione, per esempio l'informazione sugli oggetti o 
quella relativa ai volti? Le diverse modalità sensoriali 
hanno propri sistemi di memoria, oppure hanno accesso 
a una conoscenza di base, indipendente dalla specifica 
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6.1 La nostra visione del mondo dipende dal punto di osservazione. Queste due immagini sono fotografie della stessa scena, scattate dale 
differenti, in condizioni ambientali differenti. Ciascun punto di osservazione rivela una diversa vista della scena, compresi oggetti non visibili 
posizione. Anche i colori cambiano, a seconda dell'ora del giorno e delle condizioni atmosferiche. Malgrado questa variabilità, riconasciame! 
entrambe le fotografie sono Immagini del Golden Gate Bridge e della città di San Francisco. 


modalità sensoriale? A un livello ancora più fondamenta- 
le, il caso di G.S. ci obbliga a essere precisi quando usia- 
mo termini come percepire 0 riconoscere, La percezione e il 
riconoscimento non sembrano essere fenomeni unitari, 
ma paiono piuttosto manifestarsi in molte guise. Questo 
problema costituisce uno dei temi centrali delle neuro- 
scienze cognitive, quindi non solo sarà uno degli argo- 
menti principali di questo capitolo, ma tornerà alla ribal- 
ta quando ci occuperemo di temi quali l’attenzione, la 
memoria e la coscienza. 


Agnosia: un caso clinico 


Si può avere un deficit della percezione nonostante i pro- 
cessi per l’analisi del colore, della forma e del movimento 
restino intatti. Questo disordine prende il nome di agno- 
sia, un termine coniato da Sigmund Freud e derivato dal- 
la parola greca griosis, che significa «conoscenza». Soffrire 
di agnosia significa avere un'alterazione della conoscenza 
o del riconoscimento. Quando il disturbo è limitato alla 
modalità visiva, la sindrome è indicata come agnosia vi- 
siva. G.S., che ancora trentenne era stato colpito da ictus 
cerebrale, soffriva di una forma di agnosia. Benché ini- 
zialmente fosse stato anche in pericolo di vita, alla fine 
aveva recuperato gran parte delle funzioni cognitive. A 
qualche anno di distanza dall'episodio acuto, gli esami 
clinici rivelavano che le sue abilità sensoriali erano intat- 
te. A fronte di una funzione del linguaggio normale e 
una coordinazione motoria senza alterazioni, G.S. mani- 
festava gravi problemi nel riconoscimento degli oggetti. 
Quando gli venivano mostrati oggetti comuni, come una 
candela o un'insalatiera, l’uomo non era in grado di dir- 
ne il nome. Il deficit era ancora più marcato quando gli 
oggetti gli venivano presentati in fotografia. 

| problemi di G.S. non sembravano derivare da una per- 
dita dell'acuità visiva. Quando gli venivano presentate 


due linee, non aveva alcuna difficoltà a giud 
fosse la più lunga, inoltre era in grado di descrì 
esitazioni il colore e la forma generale degli 
candela era da lui definita come un oggetto 
l’insalatiera come un oggetto rotondo. Il suo del 
dipendeva dall’incapacità nel richiamare le etidl 
bali degli oggetti; questo fatto fu dimostrato ini 
In primo luogo, se lo sperimentatore gli chied 
dell'oggetto di forma rotonda che si usa per me 
salata, pomodori e cetrioli, G.$. rispondeva «l'in 
In secondo luogo, era in grado di identific 
getti attraverso altri sensi, come il tatto o l'odori 
do gli si presentava una candela, rispondeva chè 
oggetto allungato. Toccandola, l’identificava @ 
matita, ma dopo averne sentito l'odore si come 
niva la risposta corretta: «una candela». Quindi id 
G.S. era specifico per una sola modalità 
la sua agnosia era limitata alla visione. 

Fatto abbastanza comune nella terminologia 
cologica, il termine agnosia visiva è stato applicato 
ti disturbi distinti. Come vedremo nel corso del 
analizzando questi sottotipi di agnosia i neurosî 
sono riusciti a sviluppare modelli dettagliati 
coinvolti nel riconoscimento degli oggetti. In 
zienti il problema ha a che fare con lo 
percetto coerente; in altri l'agnosia riflette l’incap 
accedere alla conoscenza concettuale degli oggetti 
piti e di usare tale conoscenza per identificarli. I 
ma di G.S. sembra corrispondere di più a questa: 
tipo di agnosia. Benché la difficoltà di G.S, a 
gli oggetti che comparivano nel suo campo 
relativamente generalizzata, altri aspetti della 
mance indicavano che, in alcune situazioni, quel 
scenze restavano accessibili. 

Consideriamo ora ciò che accadde quando sì mi 
G.S. l’immagine di una serratura con apertura am 
zione. Inizialmente l'uomo non riuscì a dire cheg 


ima generale, arrotondata, dell'oggetto, ma 
a individuare alcun particolare utile a identifi- 
o dagli sperimentatori a tentare una qual- 
fa, G.S. disse che si trattava di un telefono. E 
ovibile, insistendo su questa interpretazione, 
) che lo sperimentatore gli disse esplicitamen- 
tra un telefono. La scelta di G.S. non era stata 
aveva percepito la presenza di numeri su tut- 
nferenza dell'oggetto e ciò era stato sufficiente 
che si trattasse di un telefono col disco 


bni compiute da G.S. indicavano che la sua co- 
lello stimolo andava ben al di là di quanto ave- 
nte dichiarato. Mentre osservava l’immagi- 

inuava a girare le dita, mimando le azioni che 
10 nell'aprire una serratura di quel tipo (Figura 
do gliene fu chiesta la ragione, G.S. disse che 
ita di tic dovuto a nervosismo, un modo per te- 
occupate e non protenderle a toccare l'imma- 
sperimentatore chiese a G.S. se ciò che ve- 
ntelefono, una serratura, 0 una radio». A que- 
ormai convinto dalle risposte dello speri- 
mon si trattava di un telefono, dopo un at- 
lione rispose: «una serratura». Poi, dopo es- 
o le mani, annunciò con orgoglio: «Certo. È 
juna serratura a combinazione». L'uomo la- 
the fossero le sue dita a parlare! 


igli fu chiesto di dire il nome dell'oggetto che vedeva 
LÌ non riuscì a dare la risposta corretta, 
Zione» ma continuò a insistere che si trattava 
1 the | due oggetti (la serratura a combinazione 
fessero componenti simili — una serle di numeri in cerchio 
ormazioni venivano elaborate. Inoltre le mani 
o le azioni necessarie per aprire una serratura 
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Qualcosa di simile accadde quando si mostrò a G.S. 
l’immagine di un clarinetto. Che l'uomo fosse giunto a un 
parziale recupero del significato fu chiaro dal fatto che la 
sua prima risposta fu «flauto». Ma ancora una volta le sue 
azioni indicavano una cosa diversa. Anziché assumere la 
postura di chi suona un flauto, G.S. mise le mani nella 
stessa posizione di chi suona un clarinetto. Quando gli fu 
detto che la risposta «flauto» era sbagliata, G.S. la cambiò 
immediatamente in «clarinetto». Ritorneremo più avanti, 
in altri capitoli, su questa interessante dissociazione della 
consapevolezza e sulle misure indirette dei processi di ela- 
borazione; per ora ci concentreremo sul ruolo della cortec- 
cia nel dare significato al mondo visibile. 


Le due vie corticali della percezione 
visiva 


Le vie che portano l'informazione visiva dalla retina alle 
prime stazioni corticali segregano in una molteplicità di 
canali. Nelle prime stazioni si ha la suddivisione nei siste- 
mi magnocellulare e parvocellulare, quest'ultimo invia 
poi proiezioni differenziali alle regioni blob e interblob 
della corteccia visiva primaria. Ma una volta superate le 
prime stazioni corticali, convergenza e divergenza sem- 
brano diventare le regole fondamentali dell’organizzazio- 
ne anatomica (si veda la Figura 5.10). La grande comples- 
sità di questo sistema di connessioni rende un'impresa 
quasi disperata il tentativo di individuare i principi del- 
l'organizzazione funzionale della percezione visiva, Una 
delle ipotesi che sono state avanzate si fonda sul fatto 
che i segnali in uscita dal lobo occipitale sono veicolati 
da due fasci di fibre principali, o fascicoli. Come si può 
vedere dalla Figura 6.3, il fascicolo longitudinale inferiore 
segue un percorso ventrale, fino a entrare nel lobo tem- 
porale. Il fascicolo longitudinale superiore prende un per- 
corso più dorsale e le sue fibre terminano per la maggior 
parte nelle regioni posteriori del lobo parietale. 

Due ricercatori dei National Institutes of Health di Wa- 
shington D.C., Leslie Ungerleider e Mortimer Mishkin 
(1982), avanzarono l'ipotesi che i processi di questi due 
canali fossero deputati all'estrazione di due tipi di infor- 
mazione fondamentalmente diversi. Essi proposero che la 
via ventrale o occipito-temporale fosse specializzata nel- 
la percezione e nel riconoscimento degli oggetti, per deter- 
minare «che cosa» («what») stiamo guardando. La via dor- 
sale 0 occipito-parietale sarebbe invece specializzata nel- 
la percezione spaziale, per determinare «dove» («where») è 
localizzato un certo oggetto e per analizzare la configura- 
zione spaziale dei diversi oggetti che compongono una 
scena. «Che cosa?» e «Dove?» sono infatti le due domande 
fondamentali della percezione visiva. Per produrre rispo- 
ste comportamentali corrette, dobbiamo non solo ricono» 
scere che cosa stiamo guardando, ma anche sapere dov'è. 

La dissociazione funzionale tra le due vie, dorsale e 
ventrale, lungo le quali viene elaborata l'informazione 
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6.3 Le vie «what» e «where» per il riconoscimento degli oggetti. 

Dalla corteccia visiva primaria (V1) l'output segue due grandi vie generali. 
Il fascicolo longitudinale superiore contiene assoni che terminano nella 
corteccia parietale posteriore, una regione coinvolta nell'identificazione 
della posizione dell'oggetto (via del «dove» 0 via «where»), Il fascicolo 
longitudinale inferiore contiene assoni che terminano nella corteccia 
temporale inferiore, una regione implicata nel riconoscimento degli oggetti 
(via del «che cosa» 0 via «what»). 


visiva è stata dimostrata da ricerche sui primati, fondate 
su semplici compiti di apprendimento di una discrimi- 
nazione. Walter Pohl (1973) della University of Wiscon- 
sin addestrò delle scimmie rhesus a svolgere due compi- 
ti di apprendimento spaziale. Il primo dei due test svi- 
luppati da Pohl, il compito di discriminazione del riferi- 
mento (landmark discrimination task), consisteva nel re- 
cuperare il cibo da una delle due vaschette che si apri- 
vano alla superficie di un tavolo (Figura 6.4). La ricom- 
pensa si trovava sempre nella vaschetta più vicina a un 
oggetto a forma di piccolo cilindro, mentre l'altra va- 
schetta era sempre vuota. La posizione del cilindro era 
casuale: a volte era vicino alla vaschetta di destra, altre 
volte a quella di sinistra. Gli animali erano sottoposti 
ogni giorno a trenta prove di questo compito, semplice 
per gli esseri umani ma difficile per gli altri primati. Gli 
animali mostravano una forte tendenza a cercare il cibo 
nella vaschetta in cui l'avevano trovato nelle prove pre- 
cedenti. Le scimmie di controllo commisero in media 
150 errori, in varie sessioni successive, prima di raggiun- 
gere il livello, assunto come valore normativo, di ven- 
totto risposte esatte su trenta. 

Una volta che gli animali mostravano di aver acquisi- 
to una buona padronanza del compito, in quanto il livel- 
lo delle loro risposte corrette era giunto alla norma, lo 
sperimentatore invertiva il compito: la ricompensa veni- 
va messa sempre nella vaschetta più lontana dal cilindro. 
L'apprendimento si spostava allora su questa nuova con- 
tingenza, finché l'animale non raggiungeva di nuovo la 
norma stabilita; a quel punto la condizione veniva inver- 
tita di nuovo. L'esperimento continuava fino a quando 


l'animale non riusciva a portare a termine con 
sette inversioni. 

Il secondo tipo di compito, che implicava ul 
minazione tra oggetti (object discrimination task) 
bastanza simile; la differenza era una sola, ma 
Vicino alle vaschette gli oggetti non erano p 
ma due, un cilindro e un cubo. Ognuno di 
era posto vicino a una vaschetta e la sua p 
stra o a sinistra, variava a caso di prova in prova 
zio di ogni esperimento con un diverso anim 
vicino alla vaschetta col cibo era sempre il cilind 
che l’animale aveva raggiunto la norma di 
contingenza veniva invertita. Perciò, non tenend 
del cubo, l'addestramento era sostanzialn 
nei due compiti: gli animali dovevano dap 
re a rispondere alla vaschetta più vicina al cilin 
quella più lontana. 

Nonostante queste somiglianze, Pohl trovò: 
pia dissociazione tra gli effetti di lesioni al lobofi 
le e al lobo parietale. Le lesioni bilaterali del lobò 
le alteravano selettivamente le prestazioni nel la 
task. Gli animali apprendevano a riconoscere la; 
genza iniziale, ma a ogni inversione non mosti 
miglioramenti. Invece le scimmie con lesioni 
lobo temporale esibivano un deficit nel com 
scriminazione tra gli oggetti. Questi animali e 
ad apprendere la contingenza iniziale e impie 
numero di prove più alto, rispetto agli animali 
ni del lobo parietale, per spostarsi sull'altro 
quando la contingenza veniva invertita. 

Per usare la terminologia introdotta da Mishi 
gerleider, le lesioni ai lobi temporali avevano 
la via «what»: questi animali avevano grandi 
discriminare fra il cilindro e il cubo. Invece 
di discriminazione del punto di riferimento no 
riconoscere «che cosa» è un oggetto; l’uniG 
compito richiede è la computazione del «dover, 
le deve solo percepire la posizione del sin 
presentato e rispondere in base alla sua posiziofi 
alle vaschette. Gli animali con lesioni ai due 
non riuscirono ad apprendere le contingenze ri 
posizione: in loro era deficitario il funzio 
via del «dove» (0 via «where»). 

Successive ricerche sugli effetti di lesioni h 
fermato la dissociazione «che cosa-dove» tra | 
trale e dorsale. Inoltre queste ricerche hanno 
che, almeno per la via ventrale, i deficit nella d 
zione degli oggetti sono limitati alla modalità y 
studi di lesione hanno indicato una di: 
regioni posteriori e quelle anteriori del lobo 
Mentre i danni alla regione posteriore alteran 
mance nei compiti di discriminazione, i dannli 
ne anteriore alterano la memoria visiva. 

Occorre ricordare che, in questi esperimeni 
sì evidenziavano solo con lesioni bilaterali, 
del lobo temporale. Una possibile spiegazi 
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Pa dissociazione che prova la dicotomia tra le vie «what» e «where». (a) Nel compito di discriminazione del riferimento, la scimmia trova 
Na ricompensa in cibo nella vaschetta più vicina al cilindro. Una volta che l'animale ha appreso questa associazione, la regola viene invertita 
Ds trova sempre nella vaschetta più lontana dal cilindro. Benché tutte le scimmie manifestino difficoltà nelle prime prove di inversione, 
linversioni successive gli animali di controllo e quelli con lesioni bilaterali del lobo temporale mostrano miglioramenti significativi. 
con lesioni bilaterali del lobo parietale non mostrano alcun miglioramento. (b) Nel compito di discriminazione di oggetti, la posizione 
data con uno degli oggetti. Questa volta sono gli animali con lesioni al lobo temporale ad avere più difficoltà di quelli con lesioni al lobo 
di controllo non furono sottoposti al compito di discriminazione di oggetti. Adattata da Pohl (1973) 


informazione è segregata entro ciascun emisfe- 
ile esplorano l’intero campo visivo, quindi gli 
dono nel campo visivo destro e sinistro. In al- 
le cellule della corteccia temporale possono ri- 
li stimoli nell’uno o nell'altro campo visivo, 
sì non compaiano all'estrema periferia. La re- 
t si spiega col fatto che le aree visive 
nporale sono innervate sia da proiezioni omo- 
ro ti da aree occipitali come V2 e VA, sia 
lì provenienti dall'emisfero controlaterale at- 
orpo calloso. 
con combinazioni di lesioni diverse han- 
in modo convincente che la via del «che 
ta segnali bilaterali. Per esempio, si sono sot- 
inimali a compiti di discriminazione di ogget- 
let loro prodotto lesioni nella corteccia striata 
quella temporale inferiore sinistra. 
la corteccia striata avevano causato in questi 
corticale a tutti gli stimoli nel campo vi- 
«quindi la via che fornisce l'input intraemi- 
temporale destro era stata ridotta al silenzio. 
lobo temporale sinistro avrebbe dovuto 
i funzione del lobo temporale, nel caso che 
ll fossero solo intraemisferiche. Ma questa 


combinazione di lesioni produsse soltanto deficit scarsi 0 
addirittura nulli. Quando si tagliarono le fibre del corpo 
calloso, invece, le prestazioni degli animali crollarono 
immediatamente al livello della pura casualità (Figura 
6.5). In seguito alle lesioni combinate della corteccia 
striata destra e del lobo temporale sinistro, il lobo tempo- 
rale destro rimasto intatto elaborava le informazioni pro- 
venienti dalla corteccia striata sinistra, cioè controlatera- 
le. Ma il taglio delle fibre callose aveva poi eliminato 
questo input. 

Combinazioni particolari di lesioni alla via dorsale 
hanno rivelato una situazione leggermente diversa. Le le- 
sioni unilaterali al lobo parietale produssero soltanto de- 
ficit moderati nel compito sull’inversione del riferimento 
(landmark reversal task). Ma quando a questa lesione se ne 
aggiunse un’altra nella corteccia striata controlaterale, la 
prestazione risultò notevolmente alterata. Gli animali po- 
tevano apprendere nuovamente il compito, ma avevano 
bisogno di un lungo addestramento. Anche la resezione 
del corpo calloso alterò la performance, ma il deficit non 
era così marcato come dopo la lesione della corteccia 
striata. Perciò le fibre del corpo calloso, mentre sono es- 
senziali per discriminare gli oggetti nelle combinazioni di 
lesioni al lobo temporale e alla corteccia striata in emisfe- 
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6.5 Glistudisu combinazioni 

di lesioni indicano che le connessioni 
attraverso il corpo calloso sono più 
rilevanti per la trasmissione delle 
Informazioni relative all'elaborazione 
del eche cosa». (a) Alle scimmie fu 
procurata una lesione della corteccia 
visiva primaria su un lato, 

e una lesione del lobo temporale 
sull'altro lato. Se l'input dalla 
corteccia visiva primaria restava 
nell'emisfero omolaterale, questi 
animali avrebbero dovuto dimostrare 
un grave deficit nel compito 

di discriminazione di oggetti, poiché 
il lobo temporale intatto sarebbe 
stato completamente privato di input 
Ma gli animali con questa 
combinazione di lesioni mostrarono 
scarsi segni di deficit. Un'ulteriore 
prova di quanto le fibre callose siano 
importanti per l'elaborazione 
interemisferica del «che cosa» emerse 
dal fatto che le prestazioni di questi 
animali sì dimostrarono gravemente 
alterate in seguito alla resezione del 
corpo calloso. (b) Combinazioni 

di lesioni alla corteccia visiva e al lobo 
parietale portarono a un grave deficit 
nel compito di discriminazione 

del landmark, ciò suggerisce che 
l'elaborazione del «dove» sia 
soprattutto intraemisferica. Adattata 
da Ungerleider e Mishkin (1982). 


Aree e vie 


(a) Compito di discriminazione di oggetti 


intatto 


ri opposti, si rivelano meno importanti nella trasmissio- 
ne dei segnali relativi alla posizione provenienti dall'emi- 
sfero controlaterale (questi risultati sono in accordo con 
quanto è emerso dagli studi fisiologici, indicanti che la 
maggior parte dei neuroni nel lobo parietale hanno cam- 
pi recettivi unilaterali). I processi di elaborazione della 
via «dove» sembrano soggetti a una maggiore segregazio- 
ne entro l'emisfero. 


Differenze di rappresentazione tra la via dorsale 
e la via ventrale 


1 neuroni nei lobi temporale e parietale hanno proprietà 
fisiologiche alquanto diverse. In entrambi i lobi i neuroni 
corrispondono a campi recettivi estesi, ma quelli del lobo 
parietale hanno una proprietà molto interessante: posso- 
no rispondere in modo non selettivo (Robinson et al., 
1978). Per esempio, se sì registra l’attività di un neurone 


fondamentali 


Lesione combinata corteccia 
visiva primaria-lobo temporale 


Parietale 


Corpo calloso 


Lesione combinata co 
visiva primaria-lobo p 


{b) Deficit nel compito di disci 
del riferimento 


parietale in una scimmia sveglia, si trova che 
sere attivato da stimoli diversi, come un punto lì 
limitato a una piccola regione dello spazio 
grande oggetto che occupa gran parte dell'em 
sivo (Figura 6.6). Inoltre molti neuroni pari 
sensibili agli stimoli presentati nelle porzioni pi 
triche del campo visivo. Mentre il 40% di questi 
ha campi recettivi vicini alla regione ceni 
neuroni rimanenti hanno campi recettivi che 
prendono la regione foveale. 
Queste cellule particolarmente sensibili 
periferici sono molto adatte a rilevare la presen 
stimolo, soprattutto se questo ha appena fatto! 
gresso nel campo visivo. Ricordate che, nel 
circuiti subcorticali della visione, abbiamo su 
tale ruolo possa essere assolto dal collicolo s 
L'importanza dei ruoli che la fovea e il co 0 
svolgono nei processi dell'attenzione visiva 
esame nel Capitolo 7. 
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dell'attività di un singolo neurone nella corteccia 

ne dî una scimmia. Il campo recettivo della cellula era 

Li te inferiore del campo visivo sinistro. Mentre 

I punto gli veniva presentato uno stimolo, grande oppure 
sponde a entrambi gli stimoli, ma l'ordine di grandezza 
o con la dimensione dello stimolo. 


La risposta dei neuroni del lobo temporale è piuttosto 
diversa (Ito et al., 1995). I campi recettivi di questi neuro- 
ni comprendono sempre la fovea e la maggior parte di 
queste cellule può essere attivata da stimoli che ricadono 
nel campo visivo sinistro o in quello destro. La spropor- 
zionata rappresentazione corticale della visione centrale 
sembra essere una caratteristica ideale, per un sistema de- 
putato al riconoscimento degli oggetti. Di solito fissiamo 
direttamente lo sguardo sulle cose che desideriamo iden- 
tificare; in questo modo traiamo vantaggio dalla maggio- 
re acuità della visione foveale. 

Le cellule nelle aree visive del lobo temporale presen- 
tano pattern di selettività diversi. Robert Desimone 
(1991), anch'egli attivo presso i National Institutes of 
Health degli USA, ha condotto su queste cellule ricerche 
approfondite. In uno di questi studi è stata impiegata una 
vasta gamma di stimoli. Alcuni erano stimoli semplici: 
bordi o barre in diversi orientamenti e variabili per colore 
0 luminosità; altri, più complessi, comprendevano foto- 
grafie e modelli tridimensionali di vari oggetti, come una 
testa umana, una mano, una mela, un fiore e un serpen- 
te. Delle 151 cellule esaminate, 110 risposero costante- 
mente ad almeno uno degli stimoli. Una larga minoranza 
di queste cellule (41%) erano simili ai neuroni del lobo 
parietale, per il fatto di essere attivate da uno qualunque 
degli stimoli usati; inoltre il loro tasso di scarica degli im- 
pulsi era simile con tutti gli stimoli del set. La quota di 
cellule restante (59%) esibiva una certa selettività e ri- 
spondeva con maggior forza agli stimoli complessi. 

La Figura 6.7 mostra Ì tracciati delle registrazioni da 
un neurone di questo tipo, nella corteccia temporale in- 
feriore. Questa cellula risponde col massimo di attività 


6.7 Registrazione dell'attività 

di un singolo neurone nella corteccia 
temporale inferiore. Queste cellule 
raramente rispondono a stimoli 
semplici, come le linee o i punti 
luminosi; piuttosto esse rispondono 

a oggetti più complessi, come 

i disegni di una mano, qui visibili 
nella fila superiore. Si noti che 

la cellula mostra soltanto una risposta 
debole alla manopola [l'ultimo 
disegno a destra nella fila superiore], 
fatto indicante che la sua attività non 
è associata con la forma generale 

di una mano. Questa cellula non 
risponde a oggetti di forma simile 

a Un pettine, contenenti serie di linee 
parallele come sono le dita negli 
stimoli a forma di mano. Adattata 

da Desimone et al. (1984). 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


Ora lo vedi, ora no 
Osservate per un paio di minuti l'immagine nella Figura A. Se siete 
come la maggior parte delle persone, per prima cosa avete visto un 
vaso. Ma... sorpresa! Dopo un istante il vaso si è trasformato in 
due profili umani rivolti l'uno verso l'altro, come se si guardassero. 
Continuando a osservare la figura, la percezione passa di continuo 
da un'immagine all'altra, con una delle due interpretazioni che pre- 
vale finché, all'improvviso, è l'altra a prendere il sopravvento e poi 
rifiuta di cedere il campo. Questo caso è un esempio di percezione 
multistabile. 

Come lavora il cervello nel risolvere i percetti multistabili? Nei 
momenti di transizione non è lo stimolo, cioè l'informazione prove- 
niente da esso, a cambiare; ciò che cambia è, piuttosto, l'interpreta- 
zione degli indizi pittorici. Se si fissa la parte bianca della figura, si 
vede Il vaso; se si sposta l'attenzione sulle aree nere, allora si vedo- 
no i due profili umani. Quì ci imbattiamo in un quesito del tipo «è 
nato prima l'uavo o la gallina?» È cambiata prima la rappresenta- 
zione delle singole caratteristiche, causando il cambiamento di per- 
cetto, oppure è cambiato il percetto, e ciò ha portato a reinterpreta- 
re le caratteristiche? 

Per esplorare il quesito, Nikos Logothetis dell'Istituto Max 
Planck di Tubinga, Germania, ha fatto ricorso a una forma differen- 
te di percezione multistabile, la rivalità binoculare (Sheinberg e Lo- 
gothetis, 1997). 

La sofisticata capacità di messa a fuoco dei nostri occhi (magari 
alutata da un optometrista) ci fa dimenticare che questi organi di 
senso ci offrono due istantanee del mondo leggermente diverse, tali 
da produrre indizi importanti per la percezione della profondità. Tut- 
tavia, grazie a trucchi tecnologici, è possibile presentare ai due oc- 
chi input radicalmente differenti. Mentre il soggetto tiene gli occhi 
fissi su un punto, i ricercatori gli inviano stimoli tramite occhiali spe- 


alla presentazione di un modello di mano umana; le ri- 
sposte della cellula a forme diverse della mano sono visi- 
bili nella parte superiore della figura. L'attività neurale è 
elevata, indipendentemente dall’orientamento della 
mano, e si riduce soltanto di poco quando le dimensioni 
della mano sono notevolmente più piccole. L'ultima illu- 
strazione di questa fila indica che la risposta diminuisce 
se le dita non sono ben definite, benché la grandezza 
complessiva della mano sia identica a quella del disegno 
precedente. 

Le cellule nello strato parvocellulare della corteccia 
striata sono altamente sensibili a bordi che hanno uno 
specifico orientamento. Osservando le illustrazioni nella 
parte superiore della Figura 6.7, potremmo chiederci se 
per caso questa cellula del lobo temporale inferiore non 
si comporti in modo analogo, e non riveli una preferenza 
per i bordi orientati in senso verticale. Ma la risposta che 
la cellula dà ad altri stimoli ci impone di respingere l'ipo- 
tesi. In primo luogo gli stimoli diversi dalla mano non 
sono riusciti ad attivare la cellula, nemmeno quando era- 


diali che, a velocità molto elevata, bloccano alternati 
diretto all'uno o all'altro occhio, Cambiando lo stimolo in 
blocco alternato dell'input visivo, si può presentare simu 
uno stimolo diverso a ciascun occhio. 

È possibile vedere due cose nella stessa posizione nello 
mento? La risposta è no. Come nell'ambigua immagine d 
pio profilo, a ogni dato istante vediamo un oggetto 
benché talvolta nei momenti di transizione vi sia una fi 
ne in cui non percepiamo con chiarezza nessuno dei di 
gothetis ha addestrato delle scimmie a premere una di 
indicare quale di due oggetti percepivano în un dato 
care che gli animali non rispondessero a caso, il test 
che prove in cui non c'era rivalità fra i due occhi poiché ve 
tato un solo oggetto. L'esperimento prevedeva la reg 
tività di singole cellule in varie aree della corteccià 
area, Logothetis aveva in precedenza selezionato due oggetti 
come stimoli, uno solo dei quali era efficace nell’attivare la; 
minata. Ciò ha reso possibile correlare l'attività della cell 
con l'esperienza percettiva dell'animale. 
Logothetis ha trovato che, man mano risaliva con le 
lungo la via ventrale, la percentuale delle cellule attive dive 
alta, e il pattem dell'attività rispecchiava la percezione d 
non la condizione (efficacefinefficace) dello stimolo, In VI 
una quota di cellule inferiore al 20% variava in funzione d 
l'animale percepisse lo stimolo efficace 0 quello ineffica 
sta percentuale superava il 33%. Nelle aree visive del lobo 
invece, l’attività di tutte le cellule era strettamente 
zione dell'animale. In queste aree le cellule erano attive soltà 
do la percezione corrispondeva allo stimolo efficace, cioè! 
una scimmia (Figura B). Quando, nelle prove di rivalità b 


no dotati di molteplici linee verticali (analoghe alle 
In secondo luogo la cellula risponde anche a una 
ruotata di 90°, I neuroni del lobo parietale non & 
bero una tale specificità e indipendenza dall’orientaî 
to spaziale. 

Studi di neuroimaging su soggetti umani hanno fò 
to ulteriori prove del fatto che i due canali, dorsale@ì 
trale, dell’informazione visiva sono attivati in n 
differenziale dai compiti di tipo «dove» oppure 
cosa». In uno studio particolarmente elegante con 
mediante la tomografia a emissione di positroni 
(Kohler et al., 1995), a ogni prova si presentavano ali 
getto coppie di display ognuno dei quali contena 
oggetti (Figura 6.8). Nel compito sulla posizione 
task), il soggetto doveva dire se gli oggetti occupi 
stesse posizioni in entrambi i display. Nel compità 
l'oggetto (object task), doveva invece dire se gli og 
erano gli stessi nei due display. Il fattore irrilevante{ 
va restare inalterato oppure cambiare: nel test di po 
ne gli oggetti potevano cambiare, ma le posizioni ti 


idicante che percepiva lo stimolo inefficace (il 
‘erano sostanzialmente silenti. Sia in V4 che 

dell'attività cellulare precedeva la ri- 
nte il cambio di percetto. Quindi, anche in 
stimolo complessivo, sì osservava un au- 
‘transizione del percetto dallo stimolo inef- 


che, durante le fasi iniziali dell'elabo- 
tra i due possibili percetti. Le cel- 


è; analogamente nel test dell'oggetto gli 
ù no apparire in posizioni differenti. 
timoli erano quindi identici in entrambe 
lunica differenza essendo data dalle istru- 
il compito. 
dlativi ai due test sono poi stati confronta- 
| identificare le regioni neurali attivate se- 
lall'uno © dall'altro compito. In questo 
Mmascoste le aree che vengono impe- 
dai due compiti, per via della so- 
chieste metaboliche dei processi di per- 
O risposta. Durante il test di posizione 
o cerebrale era maggiore nel lobo parie- 
Vece il test dell'oggetto provocava un au- 
i@matico, a livello bilaterale, nelle regio- 
one tra i lobi occipitale e temporale. 
di neuroimaging hanno confermato 
la via dorsale e quella ventrale, benché 
differenze tra i diversi studi rispetto ai 
pne che hanno individuato nella corteccia 
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A Come cambia col tempo la vostra percezione, mentre continuate 
a fissare questa figura? 


B La cellula della corteccia temporale di scimmia risponde 
vigorosamente a uno stimolo che consiste in una faccia di scimmia 
(stimolo efficace), mentre non risponde a un simbolo a stella 
(stimolo inefficace). Nella condizione di rivalità binoculare, i due stimoli 
vengono presentati simultaneamente, uno all'occhio sinistro, l'altro 
al destro, La barra sotto il grafico rappresenta la percezione della 
scimmia, rivelata dalla pressione che l'animale esercitava su una leva. 
Circa 1 secondo dopo la comparsa simultanea dei due stimoli rivali, 
l'animale percepisce lo stimolo a stella; per tutta questa fase la cellula 
è silente. Circa 7 secondi più tardi, la cellula mostra un intenso aumento 
di attività e poco dopo l'animale indica che la sua percezione 
sì è spostata sul volto di scimmia. Due secondi dopo il percetto ritorna 
a essere il simbolo a stella e di nuovo l'attività della cellula si riduce. 


lule attivate in V1 e in V4 possono essere viste come due diverse 
ipotesi percettive, in cui i pattem di attivazione di un insieme cellu- 
lare riflettono la forza di ciascuna ipotesi alternativa. Le interazioni 
fra queste cellule fanno sì che, al momento in cui le informazioni 
raggiungono il lobo temporale inferiore, una delle ipotesi si sia con- 
cretata in un percetto stabile. Così, riflettendo quelle che sono le 
proprietà fisiche del mondo reale, il cervello non viene tratto in in- 
ganno e indotto a credere che due oggetti possano occupare lo 
Stesso spazio nello stesso momento. 


parietale e in quella occipito-temporale. Molto probabil- 
mente questa variabilità scaturisce da due fonti: in primo 
luogo dai diversi metodi di analisi applicati nei vari espe- 
rimenti. In molti studi la condizione di base consisteva 
in uno stato di osservazione passivo, quindi non si è ope- 
rato un confronto diretto tra due condizioni sperimenta- 
li. Questo genere di confronti di solito porta a rilevare 
aree di attivazione bilaterali e più estese. Per esempio, 
quando si assegnava ai soggetti un compito di abbina- 
mento spaziale (spatial matching task) che richiedeva di 
eseguire mentalmente una rotazione, si riscontrava 
un’attivazione bilaterale sia nelle regioni inferiori che in 
quelle superiori del lobo parietale (Haxby et al., 1994). 

In secondo luogo gli esseri umani sono creature intel- 
ligenti e possono servirsi di una gamma molto ampia di 
strategie per risolvere lo stesso compito. Consideriamo, 
per esempio, il test dell'oggetto illustrato nella Figura 6.8. 
Come procedono i soggetti nell'eseguire questo compito? 
Mettono forse a confronto gli oggetti nel secondo display 
con una rappresentazione immaginaria, basata sulla per- 
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6.8 Compito di abbinamento 
uguale-diverso, usato per mettere fa) = 
a confronto la discriminazione degli pd 
oggetti con la discriminazione 

spaziale. (a) Uno degli stimoli 

presentati. (b) Stimolo-test che 

richiederebbe la risposta «uguale» 

nel compito di discriminazione degli 

oggetti, e la risposta «diverso» 

nel compito spaziale. (c) Sezione 

sagittale, che mostra i centri 

di attivazione nel compito 

di discriminazione degli oggetti 

(in rosso) e nel compito 

di discriminazione spaziale (in verde). ((9) 
| due tipi di regioni attivate appaiono 

qui sovrapposti sullo stesso piano 

di sezione, ma durante il compito 

spaziale l'attivazione era limitata 

all'emisfero destro, mentre durante 

il compito di discriminazione degli 

oggetti l'attivazione era bilaterale 

[come si può capire dalla sezione 

coronale]. Adattata da Kohler et al. 

(1995), 


cezione visiva, del primo display? Oppure generano | 
nomi degli oggetti, per poi confrontare etichette verbali? 
Negli studi di brain imaging può essere piuttosto difficile 
isolare funzioni mentali specifiche. 

La Figura 6.9 illustra l'impianto di una ricerca in cui 
si è cercato di isolare specifiche funzioni mentali (Kanwi- 
sher et al., 1997). A differenza dello studio PET, qui si 
presentavano ai soggetti tre diversì tipi di configurazio- 
ni di linee. Per evitare di visualizzare l'attivazione asso- 
ciata ai processi di decisione e di risposta, le prove com- 
portavano sempre stati passivi di osservazione. In una 
condizione le linee erano mescolate alla rinfusa; nelle al- 
tre due condizioni erano invece organizzate in disegni, 
che in un caso rappresentavano oggetti familiari, nel- 
l'altro oggetti insoliti. Il presupposto era che tutte e tre 
queste condizioni impegnassero i processi da cui dipen- 
dono le fasi iniziali della percezione visiva, ovvero i pro- 
cessi di quella che viene chiamata l'estrazione delle carat- 
teristiche salienti. Per identificare le aree coinvolte nella 
percezione degli oggetti, si sottraeva il quadro di attiva- 
zione registrato durante la presentazione delle linee me- 
scolate alla rinfusa da quello ottenuto con oggetti inso- 
liti oppure comuni. Se la percezione passiva degli ogget- 
ti implicava anche processi di recupero dalla memoria, 
allora la presentazione di oggetti familiari doveva atti- 
vare anche altre aree, oltre a quelle attivate da oggetti 
insoliti. In realtà non fu rilevata alcuna differenza di que- 
sto tipo. Entrambe le condizioni, sia la presentazione di 
oggetti familiari che quella di oggetti insoliti, portarono 
a un aumento bilaterale dell'irrorazione sanguigna cere- 
brale nelle aree occipito-temporali inferiori. Il centro del- 


Sagitta 


(b) 


[Pa) 


Coron 


l'attivazione era situato lateralmente e inferiormet 


spetto a V4 e probabilmente consisteva in proiezia 
monte della via parvocellulare. 


Percezione collegata all'identificazione 


carbonio in se 
entre la tomograf 
\gini apparentem 
nza magnetica () 
0 occipitale. In D 
fremente disturbi 
‘di alcuni oggi 
‘errori grossolar 
fe o «forchetta» i 
o che le v 
ose; per esem 
» Ancora più 
gini. Quando 
D.F. non rir 
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Gli studi di casi clinici offrono altre prove a favore 
dissociazione tra i processi del «che cosa» e del «da 
benché vi siano discrepanze fra i risultati ottenuti 
studi di lesione su esseri umani e su primati di altresi 
La corteccia parietale ha un ruolo critico nell'attenz 
spaziale. Le lesioni in questo lobo possono causare 
alterazioni nella capacità di rappresentare l'organizzi 
ne spaziale del mondo e le relazioni spaziali fra gli 0gg8 
della scena visiva. 1 pattern delle lesioni che caui 
agnosia non presentano una chiara corrispondenza 
risultati ottenuti negli studi su animali. Le lesioni sp 
sono localizzate lungo la via ventrale, in partico 
pazienti con deficit della percezione dei volti, 0 pros 
gnosia, ma molte volte le lesione è estesa a colnw 
anche le strutture parietali. Diversamente da qua 
emerso dalle ricerche su animali, i pazienti con gravi 
cit nel riconoscimento degli oggetti possono avere 
unilaterali all’emisfero destro oppure sinistro. 

Più signicative si sono rivelate le dissociazioni 
nali nella prestazione dei soggetti affetti da agno 
Goodale e David Milner (1992) della Western 0 
University hanno descritto il caso di D.F., una da 
34 anni che aveva sofferto un'intossicazione da mon 


Esempi di stimoli 


ho in seguito a una perdita di una stufa a gas. 
tomografia computerizzata (TAC) forniva im- 
i risultati otten parentemente normali, le scansioni con la riso- 
ju primati di al (MRI) rivelarono lesioni bilaterali nel 
o critico nell'a In D.F. il riconoscimento degli oggetti era 
o possono cati$ disturbato. Quando le fu chiesto di dire il 
resentare l'orgi Quni oggetti di casa molto comuni, D.F. com- 
ini spaziali fra | grossolani, come chiamare «tazza» un posace- 
Île lesioni ché | îhetta» un coltello. Inoltre le sue descrizioni 
ira corrispond Ito che le veniva presentato erano di solito poco 
nimali. Le li Sti per esempio, un cacciavite era «lungo, nero e 
rtrale, in parti Mincora più alterato era il suo riconoscimento di 
ne dei volti, ì Quando le si presentavano disegni di oggetti 
e è estesa a Gi D.F. non riusciva a identificarne neppure uno, Il 
ersamente da | On poté essere attribuito ad anomia, un pro- 
i pazienti con il nome degli oggetti, poiché toccando 
tti possono avel ogni volta in grado di identificarlo. Ulteriori 
ure sinistro. bilità indicarono che l’agnosia di D.F. non 
» le dissociazion Meppure a una perdita di acuità visiva. La 
ii affetti da usciva infatti a distinguere piccoli target grigi 
| della West {su uno sfondo nero. Mentre non era in grado 
0 di D.F., llevi differenze di tinta, D.F. conservava 
tossicazione di îà di identificare i colori primari 


Estrazione Descrizione  Abbinamento 
delle 
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6.9 Analisi delle componenti 

nel riconoscimento degli oggetti 

(a) Stimoli tipici delle tre diverse 
condizioni ed elenco delle operazioni 
mentali necessarie. Si ipotizza 

che gli oggetti insoliti impegnino 

| processi della percezione, 

anche quando non esistono 
etichette verbali. 

(b) Sia per gli oggetti insoliti che per 
quelli familiari l'attivazione era 
bilaterale, lungo la superficie ventrale 
della corteccia occipito-temporale 
Da Kanwisher et al. (1997) 


Di particolare pertinenza al tema che stiamo trattando 
è la dissociazione nella prestazione di D.F. in due compi- 
ti, appositamente pensati per valutare la sua capacità di 
percepire l'orientamento di un oggetto tridimensionale. | 
compiti consistevano nell'osservare una fessura che sì 
apriva in un blocco circolare, la quale, ruotando il bloc- 
co, poteva cambiare di orientamento. Nel compito di rl- 
conoscimento fu dato a D.F. un cartoncino e le fu chiesto 
di mettere la mano in modo da tenere il cartoncino nello 
stesso orientamento della fessura. Come si può vedere 
nella Figura 6.10, D.F. fallì miseramente la prova, orien- 
tando il cartoncino in senso verticale anche quando la 
fessura era orizzontale. Ma quando il compito fu di inse- 
rire il cartoncino nella fessura, D.F. tese rapidamente la 
mano in avanti e fece quello che le era stato richiesto. In 
questa versione visuomotoria del compito la sua presta- 
zione non fu guidata dal feedback tattile prodotto nel 
momento in cui il cartoncino prendeva contatto con la 
fessura, dal momento che D.F. orientò correttamente la 
mano prima ancora di entrare in contatto col blocco. 

La performance di D.F. svela che i sistemi di elabora» 
zione utilizzano diverse fonti di informazione percettiva. 
Il risultato nel primo compito dimostrava che D.F. non 
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(a) Condizione di percezione 


(b) Condizione di azione 


{c) Condizione di memoria (rievocazione) 


6.10 Dissociazione tra percezione collegata alla conoscenza 

e percezione collegata all'azione. (a) Quando le fu chiesto di tenere 

il cartoncino nello stesso orientamento della fessura, la paziente rivelò 
un grave deficit. (b) Quando ricevette l'istruzione di inserire il cartoncino 
nella fessura, la paziente produsse senza esitare l'azione corretta. 

(€) La paziente non mostrò alcun deficit nel test di memoria, 

teso a verificare che la sua conoscenza dell'orientamento fosse intatta. 


era in grado di riconoscere l'orientamento di un oggetto 
tridimensionale, rivelando così la sua grave forma di 
agnosia. Ma quando, nel secondo compito, si chiese a 
D.F. di introdurre il cartoncino, la prestazione indicò 
chiaramente che la donna aveva elaborato l'informazio- 
ne sull'orientamento della fessura. Questa dissociazione 
suggerisce che i sistemi del «che cosa» e del «dove» sup- 
portino aspetti diversi della cognizione. Il sistema «che 
cosa» è essenziale per determinare l'identità di un ogget- 
to. Se l'oggetto ci è familiare, lo riconosceremo come 


tale; se è nuovo per noi, possiamo confrontarne Îl pi 
to con le rappresentazioni di oggetti di forma simil 
magazzinate nella nostra memoria. Il sistema 
sembra essere essenziale anche per altre funzioni, 
che per determinare la posizione degli oggetti; es 
ti ha un ruolo critico anche nel guidare la nostra li 
zione con tali oggetti. Come nel fenomeno della 
cieca (blindsight) descritto nel capitolo precedente, 1 
stazione di D.F. fornisce un altro esempio 
l'informazione accessibile ai sistemi rivolti all'aziò 
sa essere dissociata dall'informazione accessibile 
noscenza e alla coscienza. In effetti, Goodale è! 
hanno sostenuto che la dicotomia dovrebbe ess 
«che cosa» e il «come», per sottolineare il fatto chi 
stema visivo dorsale fornisce un forte input al si 
motori per la computazione del corretto pi N 
un movimento, 

Nella letteratura clinica si trovano riportati and 
casì della dissociazione opposta. 1 pazienti che 
di atassia ottica sono in grado di riconoscere gli 
ma non di usare l'informazione visiva per g 
prie azioni. Quando protendono la mano verso uni 
to, non riescono a dirigerla su di esso direttan 
vanno a tentoni come una persona che al buio @ 
trovare l'interruttore della luce. I loro movimenti 
mostrano un'analoga perdita di conoscenza $ 
movimenti saccadici, ovvero i movimenti oculari dì 
trollano lo sguardo, possono essere direzionati ll 
improprio tanto da non riuscire a portare l'o 
terno della fovea. Questi pazienti soffrono di un] 
ma opposto a quello di D.F.: sono in grado di rifei 
rientamento di una fessura che percepiscono visi 
te, ma sono incapaci di utilizzare questa infom 
per muovere la mano verso la fessura. In accordo? 
previsioni che l'ipotesi della dicotomia via dora 
ventrale porta a formulare, l’atassia ottica sì asso 
sioni della corteccia parietale. 

In conclusione, la dicotomia «che cosa-dove» 0! 
cosa-come», spiega in termini funzionali due degli ob 
vi computazionali dei processi d'ordine superiore n 
borazione visiva. Il valore di questa distinzione, 
assoluto, è soprattutto euristico, Le due vie, dorsi 
trale, non sono completamente isolate tra loro, 
tercomunicazione è intensa. I processi di elaborazia 
l'interno del lobo parietale, la stazione terminale dì 
«dove», servono a molti scopì diversi. Qui è stata n 
rilievo soprattutto l'azione di guida che il lobo p 
svolge nei confronti dell’azione; nel prossimo cap 
dremo come abbia un ruolo critico anche nell'at 
selettiva, ovvero nella maggiore intensità di elabori 
su certi siti piuttosto che su altri. Inoltre le informa 
spaziali possono essere utili anche per risolvere pri 
del tipo «che cosa». Per esempio, gli indizi di profon 
aiutano a distinguere i diversi oggetti che compo 
una scena complessa. Il resto di questo capitolo si co 
trerà sul riconoscimento degli oggetti, ovvero 
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Visivo si avvale di tutta una gamma di stra- 
ercepire e riconoscere il mondo. 


computazionali 
scimento degli oggetti 


tlone degli oggetti dipende principalmente dal- 
forma dello stimolo visivo, benché alla per- 
10 contribuiscano certamente anche altri 
Il colore, la tessitura e il movimento. Per 
indo guardiamo le onde frangersi sulla riva 
i la nostra acuità visiva non è sufficiente a di- 
fl granelli di sabbia e l’acqua è sostanzialmente 
O manca di una forma definita. Eppure le dif- 
A tessitura tra la superficie della sabbia e l'orlo 
ma, come pure le loro differenze di colore, ci 
Odi distinguere i due elementi. Anche il movi- 
è importante. Ma quand’anche le carat- 
Superficie, come la tessitura e il colore, fosse- 
pplicate in modo sbagliato, il riconoscimen- 
Robe comunque. Possiamo infatti identificare 
Hloni elefanti rosa, mele a scacchi e modellini 
me quelli nella Figura 6.11. In questo caso il 
to dell'oggetto deriva dalla nostra abilità 
abbinare l’analisi della forma e delle caratte- 
è il riconoscimento basato sulla forma, dob- 
due questioni. La prima riguarda la 
forma. In quale modo la forma viene rap- 
entalmente? Quali caratteristiche salienti ci 
no di riconoscere le differenze fra un triangolo e 
0, 0 fra una scimmia e una persona? La secon- 
nè ha a che fare col modo in cui la forma viene 
dato che il punto di osservazione del percetto- 
festa costante. Siamo in grado di riconosce- 
\Vedendole da una gamma infinita di possibili 
[ itamenti, e il nostro sistema di riconosci- 
lg ostacolato dai cambiamenti di scala dell’im- 
nica che si verificano mentre ci portiamo più 
più vicini a un certo oggetto. 


6.11 Nonostante le irregolarità 
nel modo di rappresentarli, non 
abbiamo alcun problema 

a ficonoscere questi oggetti. Anche se 
non abbiamo mai visto elefanti rosa 

0 mele a scacchi come i plaid, 

il nostro sistema di riconoscimento 

è comunque in grado di rilevare 

le caratteristiche essenziali. 


Variabilità dell'informazione sensoriale 


Le questioni relative alla codifica e all'elaborazione della 
forma sorgono perché le nostre capacità percettive devo- 
no restare costanti a fronte di un mondo che cambia 
continuamente. Per costanza dell'oggetto si intende la 
stupefacente capacità di riconoscere un oggetto in un'in- 
finità di situazioni diverse. La Figura 6.12 mostra quattro 
differenti immagini di un'automobile: ognuna di esse ha 
ben poco in comune con le altre rispetto all’informazio- 
ne sensoriale che giunge al nostro occhio. Eppure non 
abbiamo alcun problema a identificare un'automobile in 
ciascuna di queste immagini e a capire che in tutte e 
quattro il modello dell'auto è sempre lo stesso. La costan- 
za dell'oggetto è essenziale perché vi sia la percezione. 
Provate a immaginare che cosa sarebbe la vita se non po- 
tessimo riconoscere gli oggetti o le persone a noi familia- 
ri, a meno di non vederli da una particolare prospettiva. 
La variabilità delle informazioni visive che scaturisco- 
no da uno stesso oggetto ha varie ragioni. Prima fra tutte, 
l'informazione sensoriale dipende molto dal punto di 0s- 
servazione, il quale cambia non solo con lo spostarsi del 
percettore nell'ambiente, ma anche col mutare di orienta» 


6.12 Queste quattro viste di un'automobile producono sulla retina 

immagini notevolmente differenti. Malgrado questa variabilità sensoriale, 

la fenomenologia del nostro sistema è tale da farci riconoscere subito i’ 
che tutte le viste si riferiscono alla stessa automobile. ! 


—  ——_ 
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6.1 3 La percezione della costanza dell'oggetto viene raggiunta 
nonostante le numerose fonti di variabilità dell'input sensoriale, tra cui 
le ombre (a sinistra) e l'occlusione (a destra), 


mento degli oggetti stessi. Se comandiamo al nostro cane 
di rotolarsi sulla schiena, l’interpretazione che diamo poi 
dell'oggetto (il cane) resta la stessa nonostante il cambia- 
mento nella percezione. La proiezione retinica della for- 
ma, e persino le componenti visibili di un oggetto, posso- 
no cambiare drasticamente al modificarsi delle posizioni 
relative dell'osservatore e dell'oggetto. Per esempio, quan- 
do osserviamo un'automobile dal davanti, la proiezione 
retinica della sua larghezza è maggiore della proiezione 
della lunghezza. Il nostro percetto non riflette, però, que- 
sta distorsione: non abbiamo affatto l'impressione che 
l'automobile sia schiacciata. Il nostro sistema percettivo è 
esperto nel distinguere i cambiamenti causati dalla varia- 
zione del punto di osservazione da quelli che dipendono 
da qualità intrinseche agli oggetti stessi. 

Una seconda fonte di variabilità sensoriale è data dai 
mutamenti nelle condizioni di illuminazione (Figura 
6.13). Le parti visibili di un oggetto possono differire a 
seconda che siano illuminate dall'alto o di lato. Anche 
variazioni dell’ombreggiatura (shadowing) possono altera- 
re le condizioni di illuminazione delle varie parti di un 
oggetto. Dato l'alto numero di cellule visive sensibili alla 
luminosità, ci si potrebbe aspettare una loro influenza 
sulla percezione, ma i processi del riconoscimento sono 
in genere insensibili alle variazioni di illuminazione. 

Una terza fonte di variabilità dipende dal fatto che ra- 
ramente osserviamo oggetti isolati. Benché possano an- 
che stare in un disegno sulla pagina di un libro, di solito 
le automobili che vediamo sono per la strada, in mezzo a 
pedoni, palazzi e segnali stradali. Tutti questi oggetti 
spesso precludono la vista di certe parti delle automobili, 
tuttavia non abbiamo alcuna difficoltà a distinguere 
un'auto dagli altri oggetti; il nostro sistema percettivo 
suddivide rapidamente la scena nelle sue componenti. 

Oltre a superare i problemi posti da queste tre fonti di 
variabilità, il sistema per il riconoscimento deve anche 
tenere conto del fatto che la forma percepita di un ogget- 
to può cambiare in seguito a cambiamenti che soprav- 
vengono nell'oggetto stesso. Cioè il sistema percettivo 


deve possedere non solo capacità abbastanza g 
supportare i processi che attuano la costanza 
to, ma anche capacità abbastanza specifiche da 
cogliere le lievi differenze tra i membri di una stes 
goria o classe. 


Riconoscimento vista-dipendente 
o vista-indipendente? 


Uno dei temi centrali, per quanto riguarda il ric 
mento degli oggetti, è la definizione del sistema di, 
mento nel cui contesto ha luogo il riconoscimento! 
rett et al., 1994). Il tema viene affrontato con d 
procci generali. Nelle cosiddette teorie vista-dipe 
sì assume che la percezione sia legata al riconos 
dell'oggetto da una determinata prospettiva. 
questa concezione teorica, la percezione scaturisce, 
nalisi delle informazioni raccolte da un certo p 
osservazione (Figura 6,14). Quando vediamo una bit 
ta da una prospettiva laterale, la riconosciamo fd 
dalla forma del telaio, delle ruote e della sella, M 

capaci di riconoscere una bicicletta anche q I 
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6.14 secondo le teorie vista-dipendenti, i processi del rioni 
degli oggetti dipendono dal punto di osservazione. Riconoscere 
illustrazioni riproducono due biciclette, una vista di lato e alt 
implica l'abbinamento di input sensoriali distinti con rappres 
vista-dipendenti diverse, Per quanto riguarda la visione lati 
caratteristiche come la sella, la catena e i raggi delle ruote 
usate per abbinare il disegno alla rappresentazione depositata if 
di una bicidetta vista da questa prospettiva. Per quanti riguarda 
dall'alto, la rappresentazione dovrebbe comprendere l'asse! 
Ja sella, il manubrio e i pedali. 
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dall'alto, benché da questa prospettiva le ruote 
Wisibili. Forse da questo punto di osservazione 
nenti che meglio definiscono l'oggetto sono il 
oe la forma generale allungata. Le teorie vista» 
presuppongono che la nostra memoria con- 
na grande abbondanza di rappresentazioni speci- 
cui non dobbiamo far altro che abbinare lo sti- 
a una rappresentazione già presente nella 
L L'idea chiave è che la rappresentazione in me- 
una bicicletta vista di lato sia differente da 
et una bicicletta vista dall'alto. Perciò, stando a 
lesta teoria presuppone, la capacità di ricono- 
due stimoli descrivono lo stesso oggetto insorge 
Îlo di elaborazione successivo. 
punti deboli delle teorie vista-dipendenti è 
ino caricare la memoria percettiva di un pe- 
o. La memoria dovrebbe infatti contenere 
getto una molteplicità di rappresentazioni, 
diverso punto di osservazione, Il problema 
in po' meno disperante, se si suppone che il si- 
noscimento sì avvalga di un processo di in- 
per confrontare l'input con le rappresenta- 
Magazzinate in memoria. Il riconoscimento di 
îo visto da una nuova prospettiva implichereb- 
lì il confronto tra le informazioni relative allo 
ppresentazioni depositate in memoria, e 
elta della rappresentazione che meglio corri 
gsta ipotesi ha trovato sostegno in esperimen- 
Ketti insoliti, un approccio che riduce al minimo 
ito delle esperienze precedenti e il ricorso a 
erbali. Il tempo necessario per decidere se due 
Duguali 0 diversi aumenta al crescere della di- 
rai punti di osservazione, anche quando ognu- 
ggetti presentati possiede una caratteristica pe- 
‘al, 1997). 
un approccio alternativo, il riconoscimento 
l'ambito di uno schema di riferimento vista- 
1 In questa teoria il riconoscimento non 
la semplice analisi delle informazioni relative 
d. Piuttosto l'input sensoriale definisce solo le 
damentali dell'oggetto; le altre proprietà ri- 
te in relazione a queste. Nel suo libro 
pa Computational Investigation into the Hu- 
entation and Processing of Visual Information 
id Marr, un ricercatore del MIT, propose 
i è convincente teoria del riconoscimento, 
ntazioni vista-invarianti. Nella teoria di 
tà critica per il riconoscimento è l’iden- 
assi maggiore e minore di un oggetto. 
di una bicicletta coincide con la sua lun- 
linore può essere dato dal manubrio, cioè 
idici poste perpendicolarmente all'asse prin- 
te proprietà hanno valore generale, in quan- 
i diversi punti di osservazione. È vero 
fronte, l’asse minore di una bicicletta 
nagine retinica più grande dell'asse prin- 


cipale visibile di scorcio. Ma per Marr questo sarebbe un 
caso degenerato, tale da mettere alla prova il nostro siste- 
ma di riconoscimento che, di solito, opera senza alcuno 
sforzo. In queste situazioni il riconoscimento può dipen- 
dere da un processo di inferenza, basato su alcune carat- 
teristiche salienti. 


Codifica della forma 


Per entrambi i tipi di teorie (vista-dipendenti e vista-indi- 
pendenti), il riconoscimento implica la scomposizione di 
una scena o di un oggetto nelle sue parti componenti. Nel 
Capitolo $ abbiamo introdotto il concetto che il ricono- 
scimento potrebbe coinvolgere una gerarchia di rappre- 
sentazioni, in cui ogni stadio successivo aggiunge ulterio- 
re complessità. Caratteristiche elementari come le linee 
possono essere riunite a formare bordi, angoli e intersezio- 
ni, per cui l'insieme visivo risulta scomposto analitica» 
mente in regioni diverse. Queste, a loro volta, possono es- 
sere raggruppate in parti e le parti in oggetti. Il riconosci- 
mento di un triangolo comporta la percezione di tre seg- 
menti che si uniscono a formare tre angoli, i quali arriva- 
no così a racchiudere un’area ben definita. Combinando 
le stesse caratteristiche in modo diverso sì potrebbe otte- 
nere un altro oggetto, per esempio una freccia, ovvero tre 
linee unite a una estremità; ìn questo caso, però, vi è un 
solo punto di intersezione e le linee non racchiudono 
un’area. Il triangolo e la freccia potrebbero attivare rappre» 
sentazioni simili ai livelli più bassi della gerarchia dei pro- 
cessi percettivi, ma ai livelli superiori la combinazione di 
queste caratteristiche dà luogo a rappresentazioni distinte. 


® Utilizzo delle fonti salienti di informazione 
Quali informazioni vengono codificate a questi livelli su- 
periori? Potremmo aspettarci che le rappresentazioni in- 


cludano gli aspetti più salienti dello stimolo. Ciascuna 
delle due figure astratte visibili nella Figura 6.15 è for- 
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6.1 5 Osservate queste due figure per 10.5, quindi cercate di riprodurle 
‘a memoria. Molto probabilmente, i vostri disegni rifletteranno il fatto 

che le principali fonti di informazione sono i punti di maggiore incurvatura. 
La protuberanza lungo il bordo sinistro della figura a sinistra 

è una caratteristica più saliente del bordo ondulato sul lato destro. 

Le riproduzioni della figura a destra sicuramente comprenderanno 

lo spacco che separa le due appendici. 
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mata da un'unica linea curva continua. Confrontando le 
due figure, risulta però molto chiaro che alcune curve 
sono più informative di altre. Le leggere differenze di in- 
curvatura lungo il margine destro delle due figure non ci 
colpiscono molto, mentre balza agli occhi la brusca rien- 
tranza nel lato inferiore della figura a destra, cioè si trat- 
ta di una caratteristica saliente. Perciò potremmo dire 
che la figura a sinistra ha il lato inferiore piano, mentre 
quella a destra assomiglia a un oggetto con due suppor- 
ti, o con due gambe. Sulla base di queste informazioni, 
potremmo poi arrivare a pronosticare che l'oggetto rap- 
presentato dalla figura a destra è più mobile di quello a 
sinistra. 

L'informazione sensoriale può cambiare da un punto 
di osservazione a un altro, ciononostante il mondo è do- 
tato di regolarità e il nostro sistema visivo se ne avvale, 
cioè utilizza fonti di informazione che restano costanti 
da tutti i diversi punti di osservazione. Le teorie sul rico- 
noscimento degli oggetti hanno messo bene in evidenza 
l'importanza di queste proprietà invarianti. Le mele pos- 
sono essere rosse, verdi o gialle, ma tutte condividono 
fondamentalmente la stessa forma. Inoltre gli indizi in- 
varianti spesso sì mantengono nella proiezione retinica 
bidimensionale del mondo tridimensionale. 

Consideriamo lo stimolo rappresentato nella parte su- 
periore della Figura 6.16. Questo percetto dipende total- 
mente dall'analisi dei suoi elementi costitutivi: infatti le 
due parti di cui è composto non mostrano differenze né 
di colore né di tessitura; lo stimolo è piuttosto il risultato 
della semplice composizione di linee con vario orienta- 
mento. Nondimeno ci basta un'occhiata per capire che lo 
stimolo si compone di due oggetti: un cilindro appoggia» 
to su un parallelepipedo. 


‘A 
mamo 


6.16 Certi indizi percettivi non variano al variare del punto di 
osservazione. | lati paralleli del parallelepipedo rimangono tali 

da qualunque posizione lì si osservi {con leggere distorsioni dovute 

alla profondità). Invece il confine tra due oggetti ha molte probabilità 
di dipendere dal punto di osservazione. Nel disegno superiore tra il lato 
lungo del parallelepipedo e i lati del cilindro si formano giunzioni a T. 
Nel disegno in basso la prospettiva cambia e la presenza di queste 
giunzioni si sposta sul lato breve del parallelepipedo, 


A partire dalle informazioni rappresentate, st 
inferire proprietà invarianti. In questo disegno i pi 
plici elementi invarianti consistono in si I 
lunque posizione li si osservi, i contorni diritti di u 
to tridimensionale appariranno diritti anche in p 
bidimensionale. Analogamente le superfici qu 
paiono tali da una vasta gamma di punti di ossen 

Altre caratteristiche invarianti, come il parallel 
simmetria, implicano il condurre confronti tra gli 
ti costitutivi dello stimolo. Nel disegno della 
la proiezione bidimensionale comporta una y 
parallelismo, a causa dell'effetto prospetti 
stante il sistema visivo inferisce l'esistenza d 
smo, fatto che riflette l'ubiquità di questa caratteri 
gli oggetti naturali, come gli alberi e le rive de 
nelle creazioni umane, come le strade e ì 
cologi sfruttano l'umana propensione a Inferire 
lismo creando straordinarie illusioni ottiche (E 


» 


Riconoscimento mediante l'analisi delle p Ti 


Per riconoscere il cilindro e il parallelepipedo nell 
6,16 è necessario risolvere le ambiguità che: 
nei punti di intersezione fra i due oggetti. La 
cezione è che il cilindro sia poggiato sul parallel 
nascondendo alla vista il suo margine po L 
terpretazione che deriva da due diversi î 
In primo luogo il fatto che | due segmenti p 
margine superiore del parallelepipedo siano 
cioè formino un'unica linea discontinua, è 
indizio dell’appartenenza dei due segmenti a | 
oggetto. In secondo luogo i contorni del pari 
e del cilindro danno origine a giunzioni a 
nere di intersezione identifica quasi sempre 
di due oggetti (0 di due parti di uno stesso ogg 
la gamba e il piano di un tavolo). Nella prolt 
mensionale del parallelepipedo non vi sono 
T; i tipi di giunzione presenti definiscono & 
forma tridimensionale dell'oggetto (Figura 6.18) 
Queste proprietà sono invarianti. La pro 
mensionale della colinearità e delle giunzioni: 
tale anche se l'oggetto ruota, consentendo la 
zione dello stimolo nei suoi elementi sali 
scimento diventa allora possibile attraverso; 
zione degli elementi che definiscono lo stim ole 
cicletta è definita da un asse allungato, due 
manubrio. La presenza di una terza ruota, € ul 
differenza nella lunghezza dei due assì pri 
cherebbero che l'oggetto è un triciclo. For 
nel riconoscere una bicicletta quando la si 
è dovuta al fatto che una delle sue caratterisi 
ve, ovvero le ruote, viene a essere occultata. | 
Ma che cos'è che identifica una compo 
diamo forse una sorta di elenco delle ca 
dine superiore, come gli angoli, il parallel 
tria e la continuità del contorno, ovvero 


che sì possono estrarre dalla proiezione bidi- 
le degli oggetti tridimensionali? Oppure sfrut- 
ale proprietà per costruire rappresentazioni del- 
inti che definiscono un oggetto? 
derman (1990) della University of Southern Ca- 
avanzato una teoria sul riconoscimento degli 
entrata su un processo analitico che dalle parti 
ito, Il principio su cui si fonda questa teoria è 
Unque oggetto può essere descritto come una 
configurazione di un numero limitato di par- 
iti costituiscono una sorta di alfabeto percetti- 
ème di semplici solidi geometrici definiti da 
a geoni, un acronimo per «ioni geometrici» (geo- 


invarianti per la percezione delle superfici. L'intersezione 
divisibili genera una giunzione a Y. Un'asta e una punta 

tano l'intersezione fra due superfici visibili, mentre una punta 
pla indica un angolo di una superficie. 
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palo "e 


ittica provocata dalla stanza di Ames sfrutta il fatto che, data la nostra conoscenza delle stanze, ci aspettiamo che la parete posteriore 
te anteriore e che l'altezza del soffitto sia costante. Il nostro sistema percettivo presuppone che le due persone si trovino alla stessa 
dude che quella in realtà più vicina abbia dimensioni gigantesche. 


metric ions). Come gli ioni sono le unità costitutive degli 
elementi chimici, così i geoni sarebbero le forme elemen- 
tari che consentono il riconoscimento degli oggetti (Figu- 
ra 6.19). Nella teoria di Biederman, ventiquattro geoni 
rappresentano l'intero insieme dei volumi vista-invarian- 
ti. Un oggetto risulta definito dalla peculiare combinazio- 
ne dei geoni che lo costituiscono e dalle loro reciproche 
relazioni spaziali. Per esempio, una tazza si compone di 
due geoni: un cilindro e un manico «attaccato di lato». 

Quest'ultimo esempio evidenzia uno dei limiti della 
teoria dei geoni. Non abbiamo nessuna difficoltà a rico- 
noscere due tazzine da caffè anche quando una manca 
del manico, e ciò nonostante che le descrizioni dei due 
oggetti in termini di geoni siano piuttosto diverse. D'al- 
tra parte riusciamo a operare sottili distinzioni fra oggetti 
che, sempre in termini di geoni, sono pressoché identici. 
Non è affatto chiaro come la teoria dei geoni possa spie- 
gare la facilità con cui identifichiamo in un animale do- 
mestico un cane oppure un gatto, e al tempo stesso riu- 
sciamo a cogliere le somiglianze percettive tra le diverse 
razze di cani. La teoria dei geoni enfatizza il fatto che 
un'analisi delle componenti può essere utile per operare 
una prima, grossolana, distinzione fra diverse categorie di 
oggetti, ma una teoria del riconoscimento che voglia es- 
sere esaustiva deve riuscire a spiegare anche la nostra ca- 
pacità di riconoscere oggetti specifici. 


Cellule della nonna e codifica d'insieme 


Il dato osservato che le cellule del lobo temporale inferio- 
re rispondono selettivamente agli stimoli complessi, è in 
accordo con le teorie gerarchiche della percezione degli 
oggetti. Secondo tali teorie, le cellule nelle prime stazioni 
della corteccia visiva codificano le caratteristiche elemen- 
tari, come l'orientamento delle linee e il colore. I segnali 
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6.19 La teoria dei geoni postula 
che il riconoscimento degli oggetti sia 
basato sull'identificazione dei geoni 
che li definiscono, ovvero degli «ioni» 
geometrici che costituiscono ogni 
oggetto. (a) Dodici geoni, definiti 
dalla forma della sezione trasversale 
(circolare, quadrata o variabile) 

e dal parallelismo (se gli assi, 
maggiori o minori, sono paralleli 

o non paralleli). (b) Un gruppo 

di oggetti comuni i cui geoni sono 
indicati da numeri (i numeri 
corrispondono ai geoni nella parte 
sinistra della figura). Adattata 

da Biedermann (1990). 


(a) Geoni 


in uscita da queste cellule si combinano poi a formare ri- 
velatori sensibili a caratteristiche d'ordine superiore, 
come gli angoli o le intersezioni, un'ipotesi in accordo 
con quanto è stato trovato da Hubel e Wiesel (si veda nel 
Capitolo $ la scheda «I pionieri della corteccia visiva»). Il 
processo continua per fasi successive, ognuna delle quali 


6.20 Lateoria della codifica 
gerarchica, secondo la quale 

le caratteristiche elementari vengono 
combinate in modo da generare unità 
gnostiche che portano 

al riconoscimento di oggetti 
complessi, AI più basso livello della 
gerarchia vi sono i rivelatori 

dei margini, unità che funzionano 

in modo simile alle cellule semplici 

di cui abbiamo parlato nel Capitolo 5. 
Queste unità si combinano a formare 
i rivelatori di angoli, che a loro volta 
sì combinano per dare elementi che 
rispondono a stimoli ancora più 
complessi, come le superfici. La parte 
di sinistra della figura mostra 

le ipotetiche fasì computazionali 
richieste dalla codificazione 
gerarchica; la parte di destra ne 
rappresenta un modello in termini 
neurali, basato sulla teoria delle 
cellule della nonna. 


comporta la codifica di combinazioni sempre 
plesse di elementi (Figura 6.20), forse i correlati fi 
dei geoni. Al vertice di questa gerarchia stanno È né 
del lobo temporale inferiore che rispondono sei 
mente a forme specifiche, come le mani o le fi 
sto tipo di neurone è stato definito un'unità gm 
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che queste cellule segnalano la presenza di 
nolo già noto, di un oggetto, un luogo o un ani- 
ià incontrato nel passato. 

nte la tentazione di concludere che la cellula da cui 
ottenute le registrazioni nella Figura 6.7 fosse in 
gn la presenza di una mano, da qualun- 
ito di osservazione. Altre cellule nell’area tempo- 
rispondono in modo preferenziale a stimoli 
come contorni frastagliati o tessiture dalla gra- 
ta. Quest'ultima capacità potrebbe tornare uti- 
mmia per capire che la superficie di un ogget- 
ita di pelliccia, quindi potrebbe trattarsi della 
di un altro membro del gruppo. Ancor più inte- 
è stata la scoperta, nel giro temporale inferiore e 
mento del solco temporale superiore, di cellule 
nte attivate dai volti. Questi neuroni vengono 
in modo scherzoso cellule della nonna, per sotto- 
potrebbero esservi cellule gnostiche specifi- 
into di eccitarsi soltanto alla vista della propria 
ltre cellule gnostiche potrebbero essere specia- 
riconoscere il nonno o una Volkswagen blu o 
te Bridge. 

il problema di quanto specifica sia la rispo- 
Singola cellula. Il riconoscimento dipende dal- 
pecifica di pochi neuroni oppure dal comporta- 
fregato di grandi gruppi di cellule neurali? Un 
o un'unità potrebbe trovare che una cellula esibisce una 


forte preferenza per la mano, quindi essere tentato di 
concludere che quella cellula è l’unità gnostica per quel 
percetto. Ma negli esperimenti di registrazione dell'atti- 
vità di singole cellule, viene saggiato solo un sottoinsie- 
me limitato di tutti i possibili oggetti, e le indagini dei fi- 
siologi in genere si limitano a un numero relativamente 
piccolo di cellule, di solito un paio di centinaia. 

Tenendo ben presenti queste limitazioni, passiamo a 
considerare due problemi che gravano sull'ipotesi delle 
cellule della nonna. In primo luogo questa teoria sotten- 
de l'idea che il percetto finale di un certo oggetto sia co- 
dificato da una singola cellula. Poiché le cellule sono in 
uno stato costante di attività spontanea e refrattarietà, 
uno schema di codificazione così fatto sarebbe altamente 
incline agli errori. Se poi un'unità gnostica dovesse mori- 
re, ci dovremmo aspettare di esperire l'improvvisa perdita 
di un certo oggetto. In secondo luogo l'ipotesi delle cellu- 
le della nonna non riesce a fornire una spiegazione ade- 
guata della nostra capacità di percepire gli oggetti che 
non conosciamo, percezione il cui meccanismo è ancora 
tutto da chiarire. 

Un'ipotesi alternativa alle cellule della nonna presup- 
pone che il riconoscimento degli oggetti sia il risultato 
dell'attività di elementi rivelatori di caratteristiche com- 
plesse (Figura 6.21). La nonna, quindi, viene percepita 
quando sono attivati neuroni d'ordine superiore, alcuni 
dei quali rispondono alla sua figura, altri al colore dei 


6.21 L'ipotesi della codifica 
d'insieme prevede che un oggetto 
risulti definito dall'attivazione 
simultanea di un insieme di proprietà 
che lo caratterizzano. «La nonna» 

in questo caso è riconosciuta in base 
alla copresenza degli occhiali, 

della forma del viso, del colore 

dei capelli, e così via. 
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TTRT 


Intervista a Horace Barlow, Ph.D. 


Il dott. Barlow è attivo presso il Dipartimento di Fisiologia della Cambridge University. 
Mentre la neurofisiologia ha fatto giganteschi passi avanti nel descrivere l'attività di singole cellule, le elaborazioni teoriche 
del dott. Barlow sulle «cellule della nonna» hanno chiarito ai ricercatori in questo campo i problemi su larga scala 

che un sistema deputato al riconoscimento degli oggetti deve affrontare. 


Autori; Crede ancora nelle cellule della nonna? 
H.B.: Non credo nelle cellule della nonna, né ci ho mai creduto, ma 
è un concetto che porta con sé molte idee importanti. Penso che le 
cellule della nonna siano gli elementi di rappresentazioni mutua- 
mente esclusive — un tipo di rappresentazione in cui, a ogni dato 
istante, solo un singolo elemento è attivo — dell'input sensoriale. Un 
buon motivo per non credere in queste cellule è quello indicato di 
solito, ovvero che il loro numero dovrebbe essere inverosimilmente 
alto. Un'altra ragione ugualmente buona è che questi elementi non 
realizzano il genere di rappresentazione di cui abbiamo bisogno, 
vale a dire classificare oggetti simili nella stessa categoria. In rap- 
presentazioni mutuamente esclusive deve esserci, per esempio, una 
distinta cellula della nonna per ogni diversa prospettiva da cui si 
può vedere la nonna. 
Ora, per capire alcune delle buone idee che si nascondono dietro 
il concetto di cellule della nonna, consideriamo un concetto più soft, 
quello di cellule della mamma. Questi elementi rispondono alla vista 
della mamma, e di nessun altro, da ogni diversa angolazione. Esse 
generalizzano nel modo appropriato e sono selettive nel modo ap 
propriato; inoltre, dal punto di vista comportamentale, le madri non 
solo sono importanti oggi per gli esseri umani di oggi, ma lo sono sta- 
te anche nell’ antichità per i nostri progenitori. Ha perfettamente sen- 
50 possedere cellule che rispondono a tutte le diverse prospettive de- 
gli oggetti importanti in ambito comportamentale, e soltanto a essi. 


Sono ancora convinto che le cellule gnostiche, e le 
ni distribuite che esse implicano, siano delle buone id 
gnostiche sono elementi di rappresentazione attivi solo dit 
quando scaricano veicolano una grande quantità di infor 
loro attività di scarica corrisponde a una caratteristica 0 
complesso dell'input sensoriale. Un piccolo numero di qi 
può perciò rappresentare un'intera scena visiva, inoltre ques 
possono dassificare o categorizzare in modo sensato le 
la scena. Queste cellule potrebbero Spiegare «l'irragio 
za» dei meccanismi percettivi reali, rispetto al dispositivi 51 
macchine ottiche. bi 

Per concludere, il concetto di cellule della nonna mette 
che i singoli neuroni sono gli elementi computazionali 
Sono gli unici elementi che conosciamo che possano esegu 
zioni logiche, necessarie per la sopravvivenza in un amb 
so. Benché siano connessi l'uno all'altro in una rete, sono Ìs 
menti che devono prendere le decisioni logiche sottost 
comportamento. » 

Quindi, anche se non credo nella loro esistenza, penso ch 
mo molto alle cellule della nonna. 
Autori: Certo la dottrina del neurone — owera la teoria: 
quale ogni elemento neuronale obbedisce a una legge del 
o-niente» nel produrre impulsi - non è messa in discussione 
che gli elementi costitutivi fondamentali della percezione d n 


suoi capelli e altri ancora ai tratti del suo viso. Secondo 
Questa ipotesi che chiama in causa una popolazione, ov- 
vero un insieme, di neuroni, il riconoscimento non è do- 
vuto all'attività di una singola unità, ma all'attivazione 
collettiva di un gruppo di unità. Le teorie dell'insieme 
sono in grado di spiegare facilmente perché due oggetti 
visivamente simili possono essere confusi: entrambi at- 
tiverebbero molti degli stessi neuroni. Anche se la perdi- 
ta di alcune unità danneggiasse la nostra capacità di ri- 
conoscere un oggetto, le unità restanti potrebbero co- 
munque essere sufficienti al riconoscimento. Le teorie 
dell'insieme spiegano anche la nostra capacità di rico- 
noscere oggetti nuovi: poiché sono simili a cose che già 
conosciamo, la percezione di questi oggetti potrebbe sca- 
turire dall'attivazione di unità che ne rappresentano le 
caratteristiche. 

Alcuni risultati emersi da studi condotti su cellule sin- 
gole del lobo temporale vanno a favore delle teorie della 
codifica d'insieme. Benché certe cellule siano selettive 
per gli oggetti complessi, la selettività di questi neuroni è 
quasi sempre relativa, e non assoluta. Anche se è vero 
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che le cellule della corteccia temporale inferiore 
dono in maniera preferenziale a certi stimoli piu 
che ad altri, è vero pure che sono attivate anche 
moli simili. La cellula rappresentata nella Figura 
esempio, aumenta la sua attività quando è 
stimolo di forma simile a una mano. Nessuna q 
sponde a una mano particolare; qualsiasi cellula 
bia questo tipo di specificità risponde allo stesso 
una mano, praticamente di qualunque forma. Ma] 
stre abilità percettive stanno a dimostrarci che 
Operare distinzioni molto più fini. 


Sommario relativo ai problemi computazio 


In questo paragrafo abbiamo preso in esame vari | ‘cazioni hann 


mi di natura computazionale, che un sistema di i hdrome dell’agnos 
scimento degli oggetti deve necessariamente Ignosia visiva è u 
L'informazione viene rappresentata su una mo el riconoscere gl 
di scale. Mentre l'input visivo iniziale può speci la chiave è visiva, 


ratteristiche semplici, la percezione dell'oggetto im 
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ere reti neuronali. Poiché un oggetto è dotato di una 
una dimensionale, una di colore, una angolare 
‘dato obbligato che occorra un'intera rete perché 
Si ‘percepito e manipolato? 
on reagiamo a un'intera scena sensoriale, ma solo a 
La prima cosa che dobbiamo accertare è se in essa è 
idre 0 invece una tigre affamata, e solo dopo pos- 
odo appropriato. La difficoltà sta nel fatto che la 
ta, può trovarsi in qualunque parte dell'input 
o rilevando pattern regolari in queste parti am- 
‘possiamo decidere se una delle due è presente 
‘un certo lavoro di analisi, o computazione, del- 
i nella sua interezza e per far questo abbiamo certa- 
Ji tutte le porzioni della rete collegate con le nostre 
della mamma, le quali potrebbero anche rappre- 
cua dell'intera rete. 
ma o della tigre, e quelle che rilevano caratte- 
ve nella gerarchia, raccolgono le informazioni neces- 
efficienti a ogni livello. La connettività del- 
Îre inestimabile in questo compito, ma soltanto per- 
nsolidano tutta l'informazione in modo da rende- 
one di una decisione. Di nuovo, le cellule sono 
‘conosciamo che siano in grado di formulare que- 
di conoscere qualche altro modo in cui ciò 
ne ditemelo! 
veste idee — codificazione distribuita e macroco- 
in circolazione da molto tempo. Un sacco di gente in 
Sp ti brillanti, sia per quanto riguarda la fisio- 
e. Perché allora oggi non siamo più vicini a risolve- 


re il problema di quanto non lo fossimo trent'anni fa? Per dirla in altro 
modo, di che cosa pensa ci sia bisogno per distinguere i due estremi? 
H.B.: il nostro sistema percettivo esegue un compito tremendamen- 
te difficile e complesso nel fornirci la conoscenza del mondo. Tutto 
sembra così facile: dobbiamo solo guardare e vediamo un mondo 
pieno di oggetti dei quali istantaneamente sappiamo molte cose. 
Ma per fare questo, il nostro sistema visivo deve avere accumulato 
una conoscenza straordinariamente profonda della struttura asso- 
ciativa degli stimoli sensoriali che abbiamo ricevuto in passato, e 
continua a farlo in ogni momento. 

Penso che le idee di cui stiamo parlando siano potenzialmente 
in grado di spiegare come avvenga tutto questo, tuttavia non sono 
come le magnifiche leggi generali della fisica, le quali fissano in po- 
che parole 0 in ancora più brevi espressioni matematiche limiti asso- 
luti che non possono essere infranti. Le idee come quella della codi- 
ficazione distribuita devono essere rimpolpate con una messe di 
particolari. Non conosclamo ancora questi passaggi, ma probabil- 
mente li scopriremo presto, perchè le macchine che usano con alta 
efficienza immagini e altri dati dovranno eseguire compiti analoghi. 

È la complessità del compito che ha rallentato le cose e, anche 
se non sarei affatto sorpreso di vedere emergere nei prossimi anni 
nuovi principi esplicativi, credo che quelli già a nostra disposizione 
possano portarci molto lontano. La visione che io propongo è che la 
percezione esegua compiti veramente difficili, nel senso dei processi 
di elaborazione dell'informazione. Quando riusciremo a definire 
adeguatamente questi compiti, scopriremo che singoli neuroni li 
eseguono bene, cioè, bene se paragonati alla prestazione dell'intero 
cervello e bene se paragonati al modo in cui gli attuali dispositivi ot- 
ici computerizzati eseguono lo stesso compito. 
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di della rappresentazione, in cui le diverse 
Vengono assemblate in parti componenti. 
non sono definiti unicamente dal tipo delle 
ma anche dalle relazioni tra di esse. Una 
ita e la lettera Y contengono le stesse com- 
îe però differiscono rispetto alla disposizione. 
moscimento degli oggetti possa essere dotato 
di flessibilità e affidabilità, la percezio- 
Spaziali fra le parti non deve variare al 
Ile condizioni di osservazione. 


riconoscimento 


lì hanno queste considerazioni rispetto 
dell'agnosia visiva? Per riprendere il con- 
Wisiva è un disordine caratterizzato da dif- 
ricono gli oggetti presentati visivamente. 
è visiva. Molte persone che hanno subì- 
o neurologico 0 che soffrono di una malattia 


degenerativa, come la malattia di Alzheimer, possono 
avere problemi a riconoscere gli oggetti. Ma in questi pa- 
zienti il deficit è di ordine generale: il loro problema per- 
siste anche quando toccano l'oggetto, o ne odono una 
descrizione verbale. 

Per chi soffre di agnosia visiva, invece, il deficit è limi- 
tato alla visione e attraverso altre modalità sensoriali, 
come il tatto © l'udito, il riconoscimento è ancora possi- 
bile. Questi pazienti possono anche non riconoscere una 
forchetta presentata visivamente, ma non appena la ten- 
gono in mano il riconoscimento è immediato (Figura 
6.22). Anzi, dopo aver toccato l'oggetto, un paziente 
agnosico può anche riferire di vedere l'oggetto distinta- 
mente. Dato che il paziente è in grado di riconoscere 
l'oggetto attraverso altre modalità sensoriali, sappiamo 
che il problema non dipende da un deficit cognitivo ge- 
nerale. Piuttosto esso deve riflettere o un deficit cogniti- 
vo intimamente collegato alla percezione visiva oppure 
l'impossibilità, per i prodotti della percezione visiva, di 
accedere a conoscenze memorizzate che non dipendono 
da una specifica modalità sensoriale. 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


L'agnosia uditiva 

Oltre alla visione, anche le altre modalità sensoriali contribuiscono 
certamente al riconoscimento degli oggetti. | tipici odori che salgo- 
no dai banchi di un fruttivendolo ci permettono di riconoscere un 
mazzetto di timo da uno di basilico. Il tatto ci consente di distingue- 
re tra un capo in poliestere da poco prezzo e una stoffa di seta fine. 
E dipendiamo dal suoni, sia naturali che artificiali, per dare avvio 
alle nostre azioni. Il suono di una sirena ci induce a guardarci intor- 
no, in cerca di una macchina della polizia o di un'ambulanza. Un 
genitore apprensivo riconosce immediatamente il pianto del suo 
bambino e subito accorre in suo aiuto, Spesso sottovalutiamo le 
straordinarie capacità del nostro udito riguardo al riconoscimento 
degli oggetti. Provate a immaginare di ascoltare un amico mentre 
suona un rap molto ritmato su un piano di legno, un armadietto di 
metallo 0 il vetro di una finestra. Non avreste alcuna difficoltà a di- 
stinguere uno dall'altro questi diversi oggetti. 

Gli studi che hanno documentato problemi nel riconoscimento 
degli oggetti in relazione ad altre modalità sensoriali sono molto 
numerosi, Come nell'agnosia visiva, per essere diagnosticato agno- 
sico un paziente deve soddisfare due criteri. In primo luogo il deficit 
nel riconoscimento degli oggetti non deve essere secondario a un 
problema di percezione. Per esempio, per trarre la diagnosi di agno- 
sia uditiva, occorre che nei test di rilevazione dei suoni il soggetto 
fornisca una prestazione entro i limiti della norma. Quanto deve es- 
sere alto un suono perché la persona lo rilevi? In secondo luogo, il 
deficit nel riconoscimento deve essere limitato a un'unica modalità 
sensoriale. Un paziente che non riesce a identificare i suoni ambien- 
tali prodotti dall'acqua che scorre o dai motori a reazione di un jet, 
deve però essere in grado di riconoscere l'immagine di una cascata 
odiun 

Consideriamo ora il caso di C.N., segnalato da Isabelle Peretz e 
dai suoi collaboratori (1994) presso l'Università di Montreal. C.N., 
un'infermiera di 35 anni, nell'arco di tre mesi aveva sofferto di ben 
due aneurismi — uno all'arteria cerebrale media destra e l'altro alla 
Stessa arteria sinistra — per i quali era stato necessario intervenire chi- 
rurgicamente. Nella fase postoperatoria, la capacità di C.N. di rileva- 
re i suoni e di comprendere e produtre il linguaggio non diede segni 
di alterazioni. Tuttavia C.N. lamentò da subito gravi difficoltà nel per- 
cepire la musica. La sua amusia, ovvero l'incapacità a riconoscere le 
note e ì suoni musicali, fu verificata per mezzo di test specifici. Per 


Sottotipi di agnosia 


L'agnosia visiva si distingue dai deficit visivi causati da 
un danno alle capacità sensoriali. Una persona completa- 
mente cieca non può riconoscere un oggetto presentato 
visivamente. Un non vedente non ha problemi a collega- 
re le informazioni visive alle conoscenze sul mondo de- 
positate in memoria, piuttosto manca dell'input percetti- 
vo necessario per attivare quelle conoscenze. Il termine 
agnosia visiva si riferisce solo a quegli individui che ma- 
nifestano alterazioni nel riconoscimento degli oggetti, a 


esempio, C.N. non era più in grado di riconoscere i brani ch 
vano dalla sua collezione di dischi, né riuscì a ricordare iti 
arie popolari, compreso l'inno nazionale canadese. Fu est 
deficit di C.N, fosse attribuibile a un problema della 
termine. La paziente fallì anche un test in cui doveva d 
melodie erano uguali o diverse. Che il problema fosse 
percezione uditiva era dimostrato dalla sua eccellente pre 
riconoscere gli stessi pezzi quando ne leggeva le paro 
che, quando le fu presentato il titolo del brano 
stagioni, rispose che l’autore era Vivaldi e si ricordò 
occasione aveva udito quella musica per la prima volta, 
Altrettanto interessante dell'amusia di C.N., era 
di problemi negli altri test sul riconoscimento uditivo. CN 
fettamente in grado di capire il linguaggio e di iden 
‘ambientali, come gridi di animali, rumori del traffico e va 
Persino nell'ambito della musica il suo problema non eri 
zato, cioè tale da investire tutti gli aspetti della comp 
cale. Quando le fu chiesto di valutare se due seq 
sero lo stesso ritmo, la prestazione di C.N, fu pari aq 
getti normali. Ma quando si trattò di decidere se le 
rappresentasseto la stessa melodia, la sua p 0 
quasi al livello della pura casualità. Questa 
meno sorprendente il fatto che, malgrado la sua inci 
noscere le canzoni, le piacesse ancora ballare! î 
Sono stati segnalati anche altri casi di agnosia uditi 
specifica. Molti pazienti rivelano alterazioni nella capacità 
scere i suoni ambientali; come nel caso dell'amusia, 
indipendente da problemi nella comprensione del ling 
i soggetti affetti da sordità verbale pura non ria 
gio parlato, eppure mantengono una percezione ud 
per gli altri tipi di suoni e conservano inalterate le ca 
ra. Questa specificità per differenti categorie di suoni 
Îl riconoscimento degli oggetti uditivi implichi più 
samento distinti. Se il funzionamento di questi processi 
dal contenuto — per esempio, input verbali vs. input 
oppure dagli aspetti computazionali — per esempio, pai 
die possono differire rispetto all’implicare un'analisi; del 
processi olistici — è un punto che resta ancora da vedere. 
glio, da sentire. I 


fronte del fatto che l'informazione visiva continuti 
re registrata a livello corticale. 

H. Lissauer, un neurologo tedesco del XIX sec 
primo a proporre l'esistenza di due tipi di agno 
Lissauer (1890) distinse tra deficit a base principi 
sensoriale e deficit dipendenti da un blocco delli 
alla memoria tramite il canale visivo, un tipo 
ne che, con termine un po' melodramma 
definì Seelenblindheit o «cecità dell'anima», 
letteratura scientifica si usa distinguere tra agnosia 
cettiva e agnosia associativa. Per agnosia appen 


r poter diagnosticare l'agnosia, è essenziale escludere 
generale di memoria. (a) Il paziente agnosico non riesce 
chiavi unicamente tramite la visione, infatti quando 
ce immediatamente. (b) Il paziente con un disturbo 
în grado di riconoscere le chiavi, nemmeno dopo averle 


un deficit nel riconoscimento degli oggetti colle- 
nei processi dell'elaborazione percettiva. 
osia associativa, invece, definisce il distur- 
in grado di generare rappresentazioni visive 
non di utilizzarle per riconoscere le cose. 
le ricerche abbiano portato a individuare ulterio- 
| di agnosia, quindi a una classificazione più 
tra agnosia appercettiva e agnosia as- 
intiene comunque una sua utilità. 


stinzio 


sia appercettiva 
cità di riconoscere gli oggetti può avere origine 
e di disturbi della percezione. Un caso 
fu osservato in un giovane che, in seguito a 
namento da monossido di carbonio, aveva su- 
il bilaterali molto estesi alla corteccia cerebrale. 
ento non aveva causato scotomi e il paziente 
di distinguere differenze anche lievi di lumi- 
dolore. Ma la sua capacità di discriminare tra for- 
&, persino le più semplici, era sostanzialmente 
er esempio, questo giovane non riusciva a 
t fra due rettangoli di area uguale, anche quan- 
orientati in direzioni opposte. Non riusciva a 
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leggere le lettere, tranne quelle composte da linee diritte 
(per esempio, 1), né a copiare disegni. La percezione dei 
volti gli era impossibile, al punto che non riconobbe 
neppure la propria faccia in uno specchio, e pensò che 
potesse trattarsi del dottore. 

I problemi di cui soffrono i pazienti con agnosia ap- 
percettiva sono molto elusivi. In effetti una valutazione 
clinica standard potrebbe non rilevare alcun problema 
visivo; tocca al paziente insistere nel riferire le proprie 
difficoltà a riconoscere gli oggetti, in modo da poter esse- 
re sottoposto a un esame più approfondito. Questi pa- 
zienti possono fornire prestazioni normali nei compiti di 
discriminazione della forma, eppure commettere molti 
errori quando devono riconoscere oggetti riprodotti in 
disegni o in fotografie. Per giungere a una diagnosi diffe- 
renziale di agnosia appercettiva, e non associativa, è ne- 
cessario eseguire sofisticati test dell’acuità percettiva. Per 
esempio, test come il Gollin Picture Task e l'Incomplete 
Letters Task permettono di verificare se i pazienti sono in 
grado di riconoscere oggetti presentati in una forma mol- 
to degradata (Figura 6.23). 

Lavorando al National Hospital di Londra, Elizabeth 
Warrington (1985) ha attentamente indagato i casi di de- 
ficit percettivi osservati negli ultimi 25 anni. Uno dei 
suoi primi studi comprendeva più di ottanta pazienti con 
lesioni all’emisfero destro oppure al sinistro, La decisione 
di includere un certo caso nello studio non dipendeva 
dal fatto che il paziente mostrasse segni evidenti di agno- 


6.23 (a) | soggetti che soffrono di agnosia in seguito a lesioni 
all'emisfero destro hanno deficit più gravi dei pazienti con lesioni 
all'emisfero sinistro, nonostante i problemi del linguaggio siano più gravi 
in questi ultimi. (b) Nel Gollin Picture Test, si presentano ai soggetti serie 
di disegni di un oggetto, progressivamente sempre più completi. 

Per poter identificare correttamente gli oggetti, i pazienti con lesioni 
all’emisfero destro avevano bisogno di disegni più completi. Adattata 

da Warrington (1985). 
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sia; e infatti era alquanto improbabile trovare molti sog- 
getti che manifestassero un qualunque segno clinico di 
problemi nel riconoscimento, Quindi il criterio principa- 
le per l'inclusione nella casistica fu l'evidenza di una le 
sione cerebrale unilaterale (ictus o tumore). Inoltre tutti i 
pazienti erano destrimani e dotati di acuità visiva norma- 
le, con o senza occhiali. Quest'ultimo criterio servì a 
escludere i casi di deficit nel riconoscimento degli oggetti 
dovuti a problemi sensoriali evidenti. 

Nel Gollin Picture Task e nell’Incomplete Letters Task 
i pazienti con lesioni all'emisfero destro fornirono presta- 
zioni inferiori a quelle dei soggetti di controllo o dei pa- 
zienti con lesioni a sinistra. I danni all’emisfero sinistro 
avevano scarsi effetti sulla prestazione, un risultato reso 
ancor più impressionante dal fatto che molti di questi 
pazienti soffrivano di deficit del linguaggio. Questo effet- 
to di lateralità, ovvero il fatto che l’agnosia appercettiva 
sì manifesta con più evidenza in seguito a danni all'emi- 
sfero destro, è stato rilevato in una vasta gamma di test 
sul riconoscimento degli oggetti. Come si devono inter- 
pretare questi risultati? Significano forse che l'emisfero 
destro ha un ruolo primario nel riconoscimento? Oppure 


6.24 Test usati per identificare 
l'agnosia appercettiva. (a) ll test degli 
oggetti visti da prospettive insolite. 

Il soggetto deve giudicare se le due 
Immagini che gli vengono presentate 
si riferiscono allo stesso oggetto. 

(b) Il test delle ombre. | soggetti 
devono identificare un oggetto 

o più oggetti visti in condizioni 

di illuminazione normali oppure con 
ombre, In entrambi i test i pazienti 
con lesioni all'emisfero destro, 
soprattutto nell'area posteriore, 
fornirono prestazioni molto peggiori 
di quelle dei controlli (non riportati 
nel grafico) o dei pazienti con lesioni 
all’emisfero sinistro, Adattata 

da Warrington (1982). 


ecrò rale ay 


(a) Test della prospettiva insolita 
et î 


che questo emisfero esegue una speciale operazio 
gnitiva, essenziale per i compiti come il Gollin 
Task? È possibile interpretare questo deficit alla luot 
problemi computazionali descritti nella sezione 
dente? 
A quanto sostiene Elizabeth Warrington, una tale 
lisi è possibile, e in effetti questa ricercatrice se neè 
ta per fornire una spiegazione molto convincented 
ficit nei pazienti con lesioni parietali destre. 
Warrington il problema non riguarda la discrimin a 
dei contorni. Se si richiede ai pazienti con lesioni 
li destre di operare fini distinzioni tra semplici figi 
metriche, la loro prestazione è solo di poco 
quella dei soggetti normali. Quindi il problema diq 
pazienti dipenderebbe dalla compromissione della € 
gorizzazione percettiva, ovvero dal fatto che è p 
ta la loro capacità di realizzare la costanza dell' 
Per verificare questa ipotesi, Elisabeth Warrin 
sviluppato un particolare test, detto unusual views 
test [test degli oggetti visti da prospettive insolite), 
utilizzano fotografie di venti oggetti, ciascuno vis 
due diverse prospettive (Figura 6.24). In una fot 
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è orientato in modo da apparire nel suo aspet- 
‘0 prototipico: per esempio, un gatto foto- 
al davanti, col muso rivolto verso l'osservatore. 
ografia lo stesso oggetto è visto da una pro- 
olita o atipica: per esempio, il gatto è foto- 
, per cui non gli si vedono né il muso né 


fotografie furono mostrate ai soggetti, i quali 
dire il nome degli oggetti in esse rappresentati. 
rmali non commisero errori, 0 soltanto po- 
| pazienti con lesioni alla corteccia posteriore 
ro difficoltà a identificare gli oggetti fotografa- 
ive insolite. Ma, nell'osservare le fotografie 
nell’orientamento tipico, questi pazienti fu- 
di dirne il nome correttamente, ulteriore 
el fatto che Il loro deficit non dipendeva dalla 
enze visive. 
o compito si propose di verificare l'ipotesi 
di fotografie non fossero riconosciute come 
ello stesso oggetto. Ad ogni prova si presenta- 
oggetto due fotografie, una scattata dalla pro- 
Ù tipica e l’altra da una prospettiva insolita. Le 
fie potevano essere dello stesso oggetto oppu- 
atti diversi; il compito consisteva appunto nel 
l'oggetto era lo stesso. Come previsto, i pa- 
oni posteriori destre mostrarono più diffi- 
atto ai soggetti normali e ai pazienti dell'altro 
iltati simili si ottennero con altre trasforma- 
wrafiche, tali da mettere presumibilmente a 
Ùl meccanismo della costanza dell'oggetto. 
ti ebbero difficoltà a riconoscere un oggetto 
to dalla stessa, identica, posizione ma in diffe- 
lizioni di illuminazione. 
della Warrington è perciò riuscito a specifi- 
cit sottostante all’agnosia appercettiva. La sua 
è semplicemente limitata a riformulare il 
che i pazienti con lesioni all'emisfero de- 
o difficoltà a riconoscere gli oggetti, perché l’e- 
tro ha un ruolo di enorme importanza nella 
oggetti. Piuttosto, la Warrington ha po- 
za di un processo cognitivo associato con 
ore dell'emisfero destro, processo che 
i ruolo fondamentale nella categorizzazione 
Di norma le persone possono riconoscere un 
a gamma pressoché infinita di orientamen- 
‘condizioni di illuminazione. Di tutti questi 
‘cl appaiono come distinti, siamo però in 
le somiglianze. Quindi identificheremo 
che dorma sul divano, o che si rotoli sul pa- 
ova furtivamente in giardino. Ciò impli- 
o con estrema facilità la costanza del- 
infinito numero di percetti, estraiamo le 
Îiche critiche che ci permettono di identificare 
‘oggetto. I pazienti con lesioni al lobo pa- 
stro hanno più difficoltà nel riconoscimento. 
ò ancora essere riconosciuto quando è pre- 


sentato in un modo che ne mette bene in evidenza le ca- 
ratteristiche salienti. Ma quando queste caratteristiche 
devono essere inferite o estratte da un input percettivo li- 
mitato, allora si manifestano le difficoltà tipiche dell'a- 
gnosia appercettiva. 


M Agnosia associativa 

L’agnosia associativa è, per definizione, un deficit del ri- 
conoscimento visivo non attribuibile alle abilità percetti- 
ve. Raramente le prestazioni di questi pazienti nei test 
percettivi sono normali, ma questi loro deficit non sono 
neppure proporzionali ai problemi che manifestano nel 
riconoscimento. Uno di questi pazienti, F.R.A., una mat- 
tina al suo risveglio scoprì di non riuscire a leggere il 
giornale, una condizione chiamata alessia o dislessia ac- 
quisita (McCarthy e Warrington, 1986). Poiché il proble- 
ma non scompariva, l’uomo si rivolse al più vicino ospe- 
dale. Un esame con la TAC rivelò un Infarto dell'arteria 
cerebrale posteriore sinistra. L'area della lesione coinvol. 
geva soprattutto la regione occipitale dell'emisfero sini- 
stro, sebbene il danno si estendesse probabilmente anche 
alla corteccia temporale posteriore. La storia di questo pa- 
ziente non è atipica: spesso gli ictus passano inosservati 
finché il soggetto non si scopre incapace di svolgere un 
certo compito. 

Dopo che le sue condizioni si furono stabilizzate, F.R.A. 
fu sottoposto a vari test percettivi. Egli riusciva con facilità 
a copiare figure geometriche e a indicare col dito gli ogget- 
ti di cui gli veniva fatto il nome. La cosa più straordinaria 
era la capacità di scomporre nelle sue varie parti un dise- 
gno complesso (Figura 6.25). Chi soffre di agnosia apper- 
cettiva fallisce miseramente nel compito di colorare in 
modo diverso ciascuno degli oggetti che appaiono in que- 
sto disegno. F.R.A., invece, eseguiva il compito senza pro- 
blemi; benché capace di fare questo, non riusciva però a 
dire il nome degli oggetti che aveva colorato. 

Altri test rivelarono l'estensione del deficit di F.R.A. 
Quando gli furono presentati disegni di oggetti comuni, 
fu in grado di dire il nome o di descrivere la funzione sol- 
tanto della metà di essi. Ma quando gliene fu detto il 
nome, F.R.A. riuscì senza difficoltà a fornirne una descri- 
zione verbale di tutti gli oggetti. Così pure, quando si 
mostrarono a F.R.A. le immagini di due animali, per 
esempio un topo e un cane, e il compito consisteva nel 
dire quale fosse il più grande, la sua prestazione fu a ma- 
lapena superiore a una risposta del tutto casuale. Quando 
però gli furono detti i nomi dei due animali, F.R.A. eseguì 
il compito alla perfezione. Evidentemente il suo deficit 
era limitato alla modalità sensoriale visiva: l'infarto cere- 
brale aveva compromesso solo la sua capacità di ricono- 
scere gli oggetti presentati visivamente. 

Questa ipotesi fu esplorata mediante un altro test usa- 
to da Warrington nei suoi studi di gruppo. Ricordate che 
nell'unusual views object test i soggetti devono giudicare 
se due immagini si riferiscono allo stesso oggetto visto da 
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6.25, disegni di F.R.A. Malgrado la sua incapacità di nominare 
gli oggetti che gli venivano presentati visivamente, F.R.A. era 
perfettamente in grado di colorare in modo diverso le varie componenti 
di questi disegni complessi. Il paziente era chiaramente riuscito 
a scomporre gli stimoli, ma non era in grado di identificare gli oggetti. 


due prospettive differenti. Quindi questo compito richie- 
de ai soggetti di categorizzare le informazioni in base alle 
proprietà percettive. In un altro compito, detto test di ab- 
binamento in base alla funzione (matching-by-function 
test), sì mostrano tre immagini di oggetti, quindi si chie- 
de al soggetto di indicare | due che sono simili dal punto 
di vista funzionale. Nella Figura 6.26 la risposta corretta 
consiste nell’abbinare l'ombrello chiuso con l'ombrello 
aperto, anche se per aspetto fisico il primo è più simile al 
bastone da passeggio. Quindi il test di abbinamento in 
base alla funzione richiede al soggetto di categorizzare gli 
stimoli sulla base delle loro proprietà semantiche, ovvero 
in relazione al loro uso. 

| pazienti con lesioni posteriori, nell'emisfero destro 
come nel sinistro, hanno difficoltà a eseguire questo 
compito. La Warrington ha sostenuto che i problemi ab- 
biano però origini diverse nei due gruppi di pazienti. | ce- 
rebrolesi destri non riescono a eseguire il compito perché 
ormai incapaci di riconoscere molti oggetti, in particolare 
quelli presentati in modo non convenzionale, come 
l'ombrello chiuso, 1 pazienti con lesioni all’emisfero sini- 
stro spesso riescono a riconoscere gli oggetti quando li 
vedono isolati, ma non sono in grado di operare il colle- 
gamento funzionale tra i due percetti visivi: essi manca- 
no delle rappresentazioni semantiche necessarie per ef- 
fettuare l'associazione funzionale che collega l'ombrello 
aperto a quello chiuso. 


6.26 HI test di abbinamento in base alla funzione (matching 

function test). Si chiede al soggetto di scegliere i due oggetti più 
in termini funzionali. In entrambi gli esempi l'abbinamento coretta 
è con l'oggetto a destra, nonostante la somiglianza fisica sia 
con l'oggetto a sinistra. Nell'eseguire questo compito, i pazienti 
con lesioni all'emisfero sinistro manifestano un deficit. Parte 
adattata da Warrington (1982). Parte inferiore: adattata da War 
e Taylor (1978), 


Integrazione delle parti in oggetti interi 


Warrington (1985) ha organizzato in un ipoteticom 
lo anatomico le operazioni cognitive necessarie p 
conoscimento degli oggetti (Figura 6.27). L'elemen 
ratterizzante del modello sta nei due stadi della cati 
zazione con cui si attua il processo di riconoscimei 
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Sistemi dell'emisfero 
destro 


Categorizzazione 
"percettiva 


Da due fasi del riconoscimento degli oggetti proposto 
l'analisi visiva avviene in entrambi gli emisferi, almeno 
gun oggetto direttamente. La prima fase della 
mne dell'oggetto è percettiva, e comprende | processi per 
percettiva dello stimolo. Questa fase dipende 
La seconda fase implica la categorizzazione 
(Quale la rappresentazione percettiva è collegata 
tiche. Questa fase dipende dall'emisfero sinistro. 


he le fasi iniziali dell'elaborazione visiva coin- 
mbe le cortecce occipitali; dopo di che do- 
enire la prima operazione, ovvero la catego- 
ercettiva. Gli input percettivi sono confrontati 
ti con rappresentazioni degli oggetti visivi im- 
ate in memoria, una fase di elaborazione essen- 
la variabilità dell'informazione sensoria- 
isivo deve distinguere tra le fonti di infor- 
cu variabili, come i pattern delle ombre, 
ti di informazioni invarianti. Questa fase, che è 
ja processi nell'emisfero destro, può essere defi- 
antica, in quanto possiamo riconoscere che 
ini sì riferiscono allo stesso oggetto, senza 
a dirne il nome o a descriverne la funzione. 
questo livello ulteriore di sofisticazione 
le: una seconda fase, detta categorizzazione 
che dipende dall'emisfero sinistro. A questo 
stimolo visivo viene collegato a conoscenze de- 
nella memoria a lungo termine, relative al nome 
i dello stimolo. 
della Warrington è una semplice descrizio- 
I coinvolti nel riconoscimento degli ogget- 
fia sono necessarie alcune precisazioni. Per prima 
dati neuropatologici non emerge una chiara, co- 
torrispondenza tra agnosia associativa e lesioni al- 
o sinistro. Il riscontro più tipico è trovare in que- 
anti lesioni bilaterali delle regioni occipito-tempo- 


rali. Inoltre lesioni unilaterali all'emisfero destro limitate 
a questa regione producono una forma di agnosia più si- 
mile al sottotipo associativo che a quello appercettivo. 

L'esame approfondito di alcuni casi clinici ha poî mes- 
so in evidenza la necessità di perfezionare l’analisi, a li- 
vello cognitivo, di ciò che accade nella categorizzazione 
percettiva. Glyn Humphreys, Jane Riddoch e i loro colla- 
boratori (1994) all’Università di Birmingham in Inghil- 
terra hanno descritto il caso di H.J.A., un uomo che era 
stato colpito da ictus cerebrale mentre veniva operato di 
appendicectomia. L'ictus aveva provocato lesioni bilate- 
rali al lobo occipitale, che si estendevano anteriormente 
nella regione ventrale del lobo temporale, Nei test a cui è 
stato sottoposto per 15 anni, questo paziente ha rivelato 
una forma estesa e stabile di agnosia. Quando, nei primi 
test, si richiese a H.J.A. di dire il nome di alcuni oggetti di 
uso domestico molto comuni, l’uomo vi riuscì corretta- 
mente nell'80% circa delle prove; questa percentuale cad- 
de al 40% quando si usarono come stimoli dei disegni. 
Fatto comune a tutti i pazienti affetti da agnosia visiva, 
H.J.A. conservava inalterata la capacità di identificare gli 
oggetti attraverso il tatto, inoltre dimostrava una buona 
memoria a lungo termine per le proprietà visive degli og- 
getti (come, per esempio, ricordare se l'allora Primo Mi- 
nistro inglese avesse i baffi). 

Una valutazione della performance di H.J.A. in test 
standard dell'agnosia portò a classificarne il caso come 
agnosia associativa. H.).A. non aveva problemi nei com- 
piti di abbinamento delle forme ed era in grado di copia- 
re le figure con precisione. Inoltre era in grado di ricono- 
scere in due fotografie uno stesso oggetto, anche se era 
visto da una prospettiva insolita (il test sviluppato da 
Warrington per verificare un deficit della categorizzazio» 
ne percettiva). 

Tuttavia le abilità percettive di H.J.A. mostravano ano- 
malie evidenti. Quando gli furono presentate figure so- 
vrapposte, la sua capacità di riconoscere gli oggetti venne 
meno completamente: H.].A. riusciva a riconoscere og- 
getti isolati, ma aveva difficoltà notevoli quando i con- 
torni di due oggetti si sovrapponevano. Un'ulteriore pro- 
va di queste capacità limitate venne dai suoi disegni. Le 
sue produzioni erano sempre realizzate in modo fram- 
mentario e faticoso: tracciava un segmento per volta, esa- 
minando ripetutamente il modello prima di disegnare il 
tratto successivo. 

Humphreys e Riddoch hanno avanzato l'ipotesi che la 
difficoltà di H.J.A. stesse nell'integrare le varie parti di un 
oggetto in un intero coerente, deficit che i due ricercatori 
hanno chiamato agnosia integrativa. Il paziente non riu- 
sciva a percepire un oggetto «a colpo d'occhio»; la sua ca- 
pacità di identificare gli oggetti dipendeva piuttosto dal rì- 
conoscimento delle loro caratteristiche, o parti, salienti. 
Per poter riconoscere un cane, H.J.A. doveva percepire in 
modo indipendente ognuna delle quattro zampe, la pecu- 
liare forma del corpo e della testa. Tutte queste rappresen- 
tazioni di parti servono poi a identificare l'oggetto intero. 
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6.29 Si chiese al paziente C.K. di copiare la figura qui p 
a sinistra, Come si può vedere dalla copia che ne fece (a di 
la sua prestazione complessiva fu abbastanza buona: i due quadi 
& il cerchio sono immediatamente identificabili. | numerì però; 
l'ordine in cui C.K. produsse i diversi segmenti. A differenza del 
normali, C.K. non procedette disegnando ogni oggetto per 

ma segui il contorno esterno, anche quando questo voleva dine! 
da un oggetto a un altro. Adattata da Behrmann et al, (1994). 


insieme omogeneo (per esempio, sono tutti Tl dir 
ziché eterogeneo (per esempio, una mescolanza 
te e T inclinate). A quanto pare siamo in grado, 
locemente, di raggruppare gli elementi omogeneli 
vare quelli che deviano da questa tessitura 
HJ.A., però, questo vantaggio degli insiemi 
non si manifestava. | suoì tempi di reazione eran 
sia con insiemi omogenei che casuali, un 


4 6 8 4 6 
| Controlli HIJA 

Dimensioni del display cordo con l'ipotesi che H.].A. dovesse trattare ognioi 
come un'entità indipendente, esaminando ogni 
linee per determinare se la T era diritta o rovesciati 
a raggruppare gli elementi simili. | soggetti normali trovano la T rovesciata inoltre non riusciva a distinguere fra oggetti con. 
molto più velocemente, quando tutti i distrattori sono T diritte; ben strutturati e oggetti con contorni frammenti 


6.28 1 soggetti che soffrono di agnosia integrativa hanno difficoltà 


i loro tempi di reazione (TR) sono molto più lenti quando i distrattori Quello di H.J.A. non è un caso speciale; in è 
sono eterogenei. Il vantaggio nella condizione di omogeneità capacità di integrare le caratteristiche elemeni 
è probabilmente dovuto al raggruppamento degli elementi distrattori intero coerente può essere considerata il segno dis 
Il fatto che i tempi di reazione di H.J.A. fossero uguali nelle due condizioni di molti pazienti agnosici. Un esempio molto chi 
è Indice dell'incapacità del paziente a raggruppare gli elementi. o 

Adattata da Humphreys et al. (1994). ne dai disegni prodotti da C.K., un giovane che; 
portato una ferita alla testa in un incidente $i 
(Behrmann et al., 1994). Si chiese a C.K, di d 
Una strategia di questo genere s'imbatte necessariamente figure geometriche in una specifica configurazioni 
i in seri problemi nel caso di figure sovrapposte, per le quali minando il suo disegno, riprodotto nella a 
occorre non solo identificare le varie parti ma anche asse- resta alquanto impressionati. L'anomalia sta n 
gnarle correttamente a oggetti diversi. in cui C.K. tracciò le varie linee. Dopo aver d 
Molti test hanno provato che il deficit di H.J.A. riguar- segmenti di sinistra del quadrato superiore, 
dava la capacità di raggruppare e integrare le caratteristi- —nuò tracciando l'arco in alto a sinistra, quindi, 
che elementari. Consideriamo il compito illustrato nella terminare il cerchio, disegnò un segmento spor 
Figura 6.28, che consiste nel determinare se un display fuori a cui unì tutto il quadrato inferiore, quind 
| contiene una T rovesciata in mezzo a un certo numero di indietro a completare il quadrato superiore, Infit 
distrattori, che consistono in T diritte o T inclinate. Que- minò il cerchio. Per C.K. ogni intersezione definit 

ì sto test può essere considerato un compito di ricerca della —1menti appartenenti a parti diverse, parti che non 
combinazione di più caratteristiche (conjunction-search —a collegare componendole in interi riconoscibili. 
| i task): il target rovesciato è formato dalle stesse caratteristi- Un altro caso drammatico è quello di un artistà 
che elementari (una linea orizzontale e una verticale) che nuto agnosico in seguito a ictus occipitale. Il pi 
I! compongono | distrattori. I soggetti normali sono molto conservò un'acuta sensibilità per il disegno, co 
più veloci a rispondere quando i distrattori formano un stra la sua copia di una serigrafia visibile nell 
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ppure dopo aver disegnato questa composizione 
ite fu in grado di riconoscere gli oggetti; non riu- 
dentificare la stufa, e solo dopo essere stato a lungo 
to azzardò che l’animale poteva essere un «uccel- 


delle fasi di categorizzazione, percettiva e se- 
condotta dalla Warrington non riesce a spiegare 
di integrazione con cui questi pazienti devono 
tarsi, ovvero la loro incapacità a operare una sinte- 
lì parti riunendole in un intero coerente. Una parte 
Mm può suggerire un'ipotesi sull'identità di uno stimo- 
Ciò può risultare sufficiente nel caso di oggetti 
(come, per esempio, il telaio di una bici- 
Ma nella maggioranza delle situazioni, le parti de- 

ere composte in interi integrati. G.S., il paziente 
lamo parlato all’ìnizio del capitolo, si era fissato 
nvinzione che l'immagine presentatagli raffiguras- 
efono (anziché una serratura a combinazione), 
idel numeri disposti in circolo, una caratteristica ti- 
d telefoni a disco combinatore di quel tempo. Il 
Ma di G.S. stava nel non riuscire a integrare questa 
tica con le altre componenti della serratura. La 
one degli oggetti davvero dimostra che molto spes- 
lo è più della semplice somma delle parti. 


ia per categorie specifiche 


associativa dipende dalla perdita di conoscenze 
iche, riguardanti la struttura o le proprietà visive 
etti. I processi iniziali dell'analisi percettiva han- 
o normalmente, ma la conoscenza a lungo termi- 


ggetti 


ne dell'informazione visiva va perduta, per cui l'oggetto 
non può più essere riconosciuto. Prove ulteriori a soste- 
gno dell'ipotesi della perdita di conoscenze semantiche 
visive sono venute da alcuni bizzarri casì clinici, in cui il 
deficit di riconoscimento pare essere selettivo per specifi- 
che categorie di oggetti (Warrington e Shallice, 1984). 

Nel 1980 a J.B.R. fu diagnosticata un’encefalite da her- 
pes simplex. La malattia lasciò al paziente una complessa 
serie di deficit, tra i quali anche una grave amnesia (cioè 
perdita di memoria) e notevoli difficoltà a recuperare le 
parole. Mentre forniva prestazioni normali nei test dell'a- 
gnosia appercettiva, J.B.R. manifestava una grave forma 
di agnosia associativa. L'aspetto più notevole del suo di- 
sturbo era la difficoltà sproporzionatamente maggiore a 
riconoscere gli oggetti viventi, rispetto a quelli inanimati. 
Nei test in cui gli furono presentati disegni di oggetti co- 
muni, come forbici, orologi e sedie, la percentuale delle 
sue risposte corrette si aggirò intorno al 90%, mentre fu 
soltanto del 6% con le immagini di oggetti viventi. Sono 
stati segnalati anche altri casi di una simile dissociazione, 
riguardante l'agnosia per oggetti viventi o non viventi 
(Satori e Job, 1988). 

Come si devono interpretare deficit così sconcertanti? 
L'ipotesi delle conoscenze semantiche visive, formulata 
dalla Warrington, suggerisce una possibile risposta. Se as- 
sumiamo che l’agnosia associativa rappresenti una perdi- 
ta di conoscenze attinenti alle proprietà visive, possiamo 
supporre che una perdita selettiva all'interno di questo 
sistema di conoscenze provochi un disturbo specifico per 
una certa categoria. La conoscenza semantica è struttura- 
ta: riconosciamo che gli uccelli, i cani e i dinosauri sono 
animali, perché condividono caratteristiche comuni. 


6.30 1.R., un paziente dotato 
di grande talento artistico, è l'autore 
di questa copia. Benché la sua 
riproduzione sia abbastanza fedele 
all'originale, egli non fu in grado 
di identificare né la stufa né il gallo. 
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Analogamente, anche le forbici, le seghe e i coltelli han- 
no certe caratteristiche in comune, alcune delle quali 
possono essere fisiche (per esempio, tutti questi oggetti 
hanno forma allungata) e altre funzionali (per esempio, 
tutti sono usati per tagliare). Le lesioni cerebrali che negli 
esseri umani causano l'agnosia non distruggono comple- 
tamente i collegamenti con la conoscenza semantica. An- 
che i pazienti con i deficit più gravi sono ancora in grado 
di riconoscere alcuni oggetti. Dal momento che il danno 
non è totale, sembra ragionevole supporre che lesioni cir- 
coscritte vadano a distruggere tessuti che elaborano 
informazioni simili. 1 deficit categoria-specifici sono 
una prova a favore di una tale organizzazione. Nei pa- 
zienti col deficit di cui si è detto sopra, la lesione ha di- 
strutto le regioni implicate nell'elaborazione delle infor- 
mazioni sugli esseri viventi. 


6.31 | test usati per dimostrare 
l'agnosia categoria-specifica. 

In ognuna delle due condizioni 

sì chiede al soggetto di scegliere, 
entro una serie di cinque disegni, 
quello che più si accorda con 

lo stimolo-test (probe) nel riquadro. 
Un paziente con un deficit selettivo 
per gli oggetti comuni fornirebbe 
una prestazione scarsa nell'esempio 
Superiore, e invece una prestazione 
normale nell'esempio inferiore. 

Da un paziente con un deficit 
categoria-specifico per gli oggetti 
viventi ci dovremmo aspettare 

Il contrario. Adattata da Warrington 
e McCarthy (1994) 


Posto che questa interpretazione sia | 
mo aspettare di osservare anche il q 
pazienti con problemi sproporzio 
riconoscere gli oggetti inanimati 
vati alcuni casì di questo tipo; 
aveva difficoltà molto più gravi nel ricon 
comuni che non gli animali. A ogni pro 
questo paziente una serie di cinque 0 
gli veniva presentato, visivamente oppui 
uno stimolo-test; il compito consisteva n 
tro il gruppo dei cinque oggetti, quello n 
stessa categoria del probe (Figura 6.31). In eni 
dalità sensoriali il paziente fu molto più 
più errori nel riconoscere gli oggettì inani 

Abbiamo dunque la prova di una doppla 
tra l'agnosia per gli oggetti viventi e per q 
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me però una certa prudenza nel trarre conclu- 
io studio ha dimostrato questa doppia disso- 
ndo esattamente gli stessi stimoli. Nello stu- 
a ricordato, non vi erano pazienti con il qua- 
tico opposto, né esistevano dati di controllo. 
‘anche essere che, con questi stimoli, le 
ive agli oggetti non viventi risultassero più dif- 
con oggetti viventi. Poiché i casì di deficit 
t il riconoscimento di oggetti non viventi 
più rari, è opportuno, per questa forma di 
pria-specifica, tenere in debito conto anche 
ii alternative. 
ibili spiegazioni è che molti oggetti non 
0 rappresentazioni che gli oggetti viventi 
io evocare (Damasio, 1990). In particolare, gli 
ono manufatti umani sono suscettibili di es- 
lati e, in quanto tali, sono associati a rappre- 
estetiche e motorie. Nell'osservare un 0g- 
o attivare l'idea delle sensazioni che quel- 
scita 0 delle azioni necessarie per maneg- 
6.32). Questo tipo di rappresentazione non 
dente con gli oggetti viventi. Mentre tut- 
ere rappresentazioni cinestetiche delle sen- 
dalla pelliccia di un gatto, ben pochi di 
0 l'esperienza di toccare la pelle di un ele- 
nente nessuno di noi può sapere che cosa sì 
| spiccare balzi come un gatto 0 nel volare 


ta ipotesi, gli utensili sono più facili da 
hé attivano forme supplementari di rap- 
Nel momento in cui un danno cerebrale 
‘un deficit di elaborazione che investe tutte le 
il stimoli, queste rappresentazioni supplemen- 
bero essere sufficienti a conservare il riconosci- 
egli oggetti inanimati. Che si tratti di un'ipotesi 

lo dimostra il comportamento di G.S., il pa- 
critto all’inizio del capitolo. Come si ricorderà, 
fu mostrata l'immagine di una serratura a 
ione la prima risposta di G.S. fu che si trattava 
fono. Ma già mentre verbalizzava la parola «te- 
le sue mani cominciarono a muoversi come se 
prendo una serratura a combinazione. Infine 
iscì a dire correttamente il nome dell'oggetto, 
ersi guardato con stupore le mani e avere capito 

ino cercando di dirgli. 
pena di prendere in considerazione anche 
gazione, meno affascinante, dell'agnosia ca- 
pecifica per gli oggetti viventi. David Gaffan e 
vod (1993) della Oxford University hanno 
60 immagini, alcune delle quali rappresentano 
enti, tutte le altre oggetti inanimati. | soggetti 
escono con facilità a dire il nome di tutti questi 
er rendere il compito più difficile, durante l'e- 
o le immagini furono presentate per soli 20 ms. 
nipolazione fu molto efficace: la frequenza de- 
|superò il 35%, creando nei soggetti normali una 


bi 
4 


Solo visione 


Aree visive 


6.32 Il fatto che spesso la capacità di riconoscere gli oggetti comuni 
sia risparmiata è stato attribuito al fatto che la nostra conoscenza visiva 

è potenziata dai codici cinestetici sviluppati attraverso lle nostre interazioni 
con gli oggetti. Quando si presenta un'immagine di forbici, il codice visivo 
può non essere sufficiente per il riconoscimento, ma se nella persona 
vengono innescati anche i codici cinestetici, essa riesce a dire il nome 
dell'oggetto. Invece l'esistenza di codici cinestetici è molto improbabile 


per la maggior parte degli oggetti viventi. 


sorta di pseudoagnosia temporanea. Il dato più interes- 
sante è che tutti e cinque i soggetti normali sottoposti al 
test commisero molti più errori nel rispondere alle imma- 
gini di oggetti viventi, piuttosto che a quelle di oggetti 
inanimati. In un secondo esperimento, risultati simili 
sono stati ottenuti con sei scimmie. 

Per spiegare questi risultati, Gaffan e Heywood hanno 
proposto che gli oggetti viventi siano intrinsecamente 
più difficili da discriminare dei non viventi, I membri di 
categorie come i mammiferi, o | frutti, condividono più 
caratteristiche salienti e distintive di quanto non accada 
per gli appartenenti a categorie come gli utensili. Per 
esempio, la maggioranza degli animali nella Figura 6.33 è 
dotata di appendici, 0 zampe, mentre è più difficile indi- 
viduare caratteristiche comuni negli oggetti inanimati. 
La maggiore somiglianza tra le immagini degli oggetti vi 
venti rende più difficile ai soggetti normali dirne corret- 
tamente il nome, in condizioni di osservazione forte- 
mente limitate. 

Se questa interpretazione è corretta, il deficit selettivo 
per gli oggetti viventi nei pazienti agnosici può non ri- 
flettere differenze nel tipo di rappresentazione, ma sem- 
plicemente differenze nel grado di somiglianza tra gli og- 
getti. Uno dei principi su cui sì basa l'esame dei pazienti 
cerebrolesi è che, più il compito è difficile, e più i loro 
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6.33 Disegni usati 

per confrontare il riconoscimento 
degli oggetti viventi e non viventi 
in soggetti normali. Si noti 

la maggiore somiglianza (quindi 
maggiore probabilità di confonderli) 
degli oggetti viventi: essi tendono 
‘ad avere corpì arrotondati 

e appendici di qualche tipo. 

Fra gli oggetti non viventi, invece, 
la somiglianza è scarsa. Adattata 
da Snodgrass e Vanderwart (1980). 


deficit diventano evidenti. È possibile che i pazienti affet- 
ti da agnosia sbaglino più spesso nel riconoscere gli og- 
getti viventi, semplicemente perché questi oggetti si di- 
stinguono meno facilmente di quelli inanimati. 


Interpretazione computazionale dei deficit 
categoria-specifici 


Martha Farah e Jay McClelland (1991) si sono serviti di 
una serie di simulazioni al computer per verificare questi 
concetti. Il loro studio si proponeva di mettere a con- 
fronto due diversi modi di concettualizzare l'organizza- 
zione della memoria semantica (Figura 6.34). Una di que- 
ste possibilità è che la memoria semantica sia organizzata 
sulla base di categorie; in questo caso gli oggetti viventi e 
i non viventi dovrebbero avere sistemi rappresentazionali 
distinti, e lo stesso dovrebbe valere per le eventuali ulte- 
riori suddivisioni di queste due grandi categorie. La possi- 
bilità alternativa è che la memoria semantica abbia 


un'organizzazione basata sulle proprietà degli: 
dea che gli oggetti inanimati implichino prob 
rappresentazioni cinestetiche e motorie è 
questa teoria. Ciò che i due ricercatori sì prefi 
dimostrare con le simulazioni al computer era 
cit categoria-specifici possono essere il pi 
a un sistema della memoria semantica 
base alle proprietà degli oggetti. 

L'architettura di questo modello prevedei 
plice rete connessionista, disegnata in modo 
la prestazione di un soggetto che deve assocì 
oggetti a rappresentazioni visive degli st 
modello standard di rete connessionista, 
era distribuita fra numerose unità di elabor 
certo insieme di unità corrispondeva a sis 
periferici, suddivisi in un sistema verbale 
ognuno dei quali comprendeva ventiquattro i 
put. La rappresentazione visiva di un partia 
implicava uno specifico pattern di attivazio 
tiquattro unità dell'input visivo. Analogamenti 
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tto evocava uno specifico quadro di attivazio- 
o unità dell'input verbale. Nelle si- 
0 fu esposto a venti pattern di attiva- 
‘rappresentavano altrettanti oggetti, metà 
o oggetti viventi e l'altra metà inanimati. 
si associava anche a uno specifico pat- 
one nel secondo tipo di unità previsto dal 
della memoria semantica. Il sistema se- 
endeva due tipi di unità: visive e funzio- 
‘queste unità non corrispondevano a tipi 
informazione (per esempio, colori o forme), 
‘a questa parte del modello era che la co- 
ntica consista di almeno due tipi di infor- 
tipo di conoscenza semantica sarebbe basa- 
Visive, come la semantica visiva po- 
ngton. La semantica visiva sarebbe un ar- 


3 
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otesì relative all'organizzazione della conoscenza 
basata sulla categoria, propone che la conoscenza 
fa secondo le nostre categorie del mondo. 
Izione importante sarebbe quella fra oggetti viventi 
ipotesi, basata sulle proprietà, postula che 
Ica sia organizzata secondo le proprietà 
ali possono essere visive 0 funzionali. (b) Il modello 
sto da Farah e McClelland (1991) per l'architettura 
basato sulle proprietà. Per ogni oggetto, 
fappresentata da un pattern di attivazione specifico 
‘np. le nel sistema semantico, In questo esempio, le unità 
inidono al pattern per un oggetto. L'attivazione finale 
dal pattem iniziale e dai pesi delle connessioni fra 
[dl input non vi sono connessioni dirette, nomi 
gati attraverso ll sistema semantico. 


chivio di dati reali, come il fatto che la tigre ha il manto 
a strisce o una sedia ha quattro gambe. L'altro tipo di me- 
moria semantica corrisponderebbe alla nostra conoscen- 
za funzionale degli oggetti. La semantica funzionale in- 
cluderebbe, per esempio, la nostra conoscenza del fatto 
che le tigri sono un pericolo, o che le sedie sono pezzi 
dell'arredo da ufficio. 

1 ricercatori imposero due vincoli al sistema della me- 
moria semantica, nell'intento di rendere le differenze psi- 
cologiche che possono esistere rispetto al modo in cui 
sono memorizzate le informazioni visive e quelle seman- 
tiche. Il primo vincolo consisteva nel fatto che, delle ot- 
tanta unità semantiche, sessanta erano visive e venti era- 
no funzionali. Questo rapporto 3:1 era basato sui risultati 
di uno studio preliminare, in cui si era richiesto ai sog- 
getti di leggere su un dizionario definizioni di oggetti vi- 
venti e non viventi, e di indicare se un descrittore era vi- 
sivo oppure funzionale. I descrittori classificati come visi- 
vi furono, in media, il triplo di quelli funzionali. In se- 
condo luogo lo studio preliminare indicò che il rapporto 
tra descrittori visivi e funzionali era diverso nelle due 
classi di oggetti. Per gli oggetti viventi il rapporto era di 
7,7:1; per i non viventi il valore del rapporto scendeva a 
1,4:1. Quindi, come si è già detto in precedenza, la nostra 
conoscenza degli oggetti viventi è molto più dipendente 
dall’informazione visiva di quanto non lo sia la cono- 
scenza degli oggetti inanimati. Questo vincolo fu incor- 
porato nel modello variando il numero delle unità se- 
mantiche visive e funzionali usate per gli oggetti viventi 
e i non viventi. 

Il modello fu addestrato ad associare le rappresenta- 
zioni verbali e visive di un insieme di venti oggetti, metà 
dei quali viventi e l’altra metà non viventi. Si noti che le 
unità verbali e visive non erano collegate direttamente 
tra loro, ma potevano interagire solo attraverso le con- 
nessioni col sistema semantico. La forza di queste con- 
nessioni fu aggiustata tramite una procedura di addestra- 
mento. Tale procedura non era tesa a simulare il modo in 
cui le persone acquisiscono le conoscenze semantiche. 
Piuttosto gli sperimentatori regolarono tutte le unità, sia 
di input che semantiche, su un proprio valore per un 
dato oggetto, quindi lasciarono che l'attivazione di ogni 
unità cambiasse sia in base all'attivazione iniziale sia al- 
l'input che riceveva dalle altre unità. I pesi delle connes- 
sioni furono poi aggiustati in modo da minimizzare la 
differenza fra il pattern risultante e quello originale. La 
capacità del modello di riconoscere gli oggetti poteva es- 
sere valutata stimando la probabilità che nomi e immagi- 
ni venissero associati correttamente. 

Questo modello si rivelò adeguato. Dopo quaranta 
prove di addestramento, il suo funzionamento era perfet- 
to sia riguardo agli stimoli viventi che a quelli non viven- 
ti. La questione chiave era quanto bene il modello avreb- 
be funzionato dopo aver subito «lesioni» alla memoria 
semantica, lesioni che si assumevano come equivalenti a 
ciò che accade nei pazienti colpiti da agnosia visiva di 
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tipo associativo. Trattandosi di una simulazione al com- 
puter, le lesioni consistono nella disattivazione di una 
certa quota di unità semantiche. Come si può vedere dal 
grafico nella Figura 6.35, lesioni selettive al sistema se- 
mantico visivo oppure a quello funzionale diedero luogo 
a deficit categoria-specifici. Quando il danno fu limitato 
alla memoria semantica visiva, il modello mostrò diffi- 
coltà ad associare correttamente ì nomi e le immagini de- 
gli oggetti viventi. Invece, quando il danno fu limitato 
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nella memoria semantica funzionale 


6.35 Lesioni nelle unità semantiche del modello portarono 

a una doppia dissociazione fra il riconoscimento degli oggetti viventi 

e dei non viventi. Dopo aver eliminato una certa percentuale di unità 
semantiche, si eseguirono due misurazioni. Nel compito di attribuire 

un nome a un'immagine (picture naming task), per ogni oggetto veniva 
attivato il pattem dell'input visivo, quindi si valutava se il pattern risultante 
nelle unità verbali era corretto o sbagliato. Nel test di abbinamento 
(matching-to-sample task), veniva attivato il pattern del nome 
dell'oggetto, poi sì valutava il pattern risultante nelle unità dell'immagine 
visiva. Quando la lesione era limitata alle unità della memoria semantica 
visiva, il deficit nell'associare correttamente i pattern del nome 

e dell'immagine era molto maggiore per gli oggetti viventi. Quando 

la lesione era limitata alle unità della memoria semantica funzionale, 

il modello evidenziava un danno nell'associare i pattern solo nel caso 
degli oggetti non viventi. Adattata da Farah e McClelland (1991). 


alla memoria semantica funzionale, gli errori ri 
no soltanto gli oggetti non viventi. Si noti cheil' 
risultante era molto più drammatico nella prima! 
zione, quella relativa all'effetto della lesione sen 
visiva sull'identificazione degli oggetti viventi. Q 
sultato sì accorda perfettamente con quanto sì ti 
nella letteratura relativa agli studi neuropsici 
ro i numerosi casi di agnosia categoria ci 
oggetti viventi. Quando il danno investe la n 
mantica funzionale, il modello mantiene comui 
capacità di identificare gli oggetti inanimati, pre 
mente perché la conoscenza di questi oggetti è d 
sia tra le unità della memoria visiva che tra quel 
memoria funzionale. 
Queste simulazioni hanno dimostrato che | 
tegoria-specifici potrebbero davvero riflettere il tip 
ganizzazione delle conoscenze semantiche. 
dellizzazione mette in luce un punto importan 
bisogno di postulare che la nostra conoscenza di 
getti sia organizzata in categorie, come quelle di, 
viventi» e «oggetti inanimati». Si è assunto che 
dissociazione fra oggetti viventi e non viventi indi 
slamo dotati di sistemi specializzati, sensibili a qu 
stinzioni di categoria. Ma nel modello di Ma0l 
Farah il riconoscimento sia degli oggetti viventi 
quelli inanimati è operato dallo stesso sistema. 
assumere una distinzione tra sistemi rappres 
in base al tipo di oggetto, questi studiosi hanno pi 
che la memoria semantica sia organizzata in È 
proprietà che definiscono gli oggetti. I deficit di 
specifici possono correttamente essere co ‘o 
proprietà emergente del fatto che, per distinguet 
getti viventi dai non viventi, sono necessarie | 
informazioni diverse. La nostra conoscenza dei 
viventi dipende fortemente dall’informazione Wi 
questa dipendenza è molto minore nel caso degli 
inanimati. Mentre le strisce sono la proprietà u 
culiare, che definisce una tigre, le sedie possona! 
moltissime forme e grandezze diverse, ma tutte h 
comune la proprietà di essere oggetti usati per 


Prosopoagnosia 


È difficile negare che i volti sono le cose più impt 
fra quelle che dobbiamo riconoscere. Benché lè p 
possano avere caratteristiche fisiche e modi di 
tutto peculiari, sono i tratti del viso che meglio. 
guono l'una dall'altra. Si pensi alle parole che us 
descrivere a un amico una nostra nuova conos 
siamo incominciare dal descriverne la corporati 
esempio, se è alta o bassa), ma poi gran parte dell 
zione si incentrerà sui tratti facciali: il viso è 
rotondo? Gli occhi sono distanziati 0 ravvi 
bra tendono a piegarsi all'insù in un perpetuo sorti 
pure all’ingiù in un broncio? 
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nza della percezione dei volti è riflessa dalla 
dinaria capacità di ricordarli. Nello sfogliare 
n vecchio album di fotografie, riconosciamo al- 
ti di persone che non vediamo da oltre 
Sfortunatamente per altre cose la nostra me- 
\& altrettanto buona. Mentre ricordiamo benis- 
lla persona nella foto era una nostra compagna 
ologia, il suo nome può sfuggirci. Natural- 
mecessario che passino trent'anni per prova- 
di frustrazione. Capita regolarmente di 
‘una persona il cui il volto ci è familiare ma 
‘on riusciamo a ricordare il nome, 0 dove e 
imo già incontrata. 

ortanza della percezione dei volti, la proso- 
è uno dei più affascinanti fra i disturbi del ri- 


gnosia è un deficit della capacità di rico- 
ti non attribuibile direttamente a un deterio- 
funzione intellettiva. Come in tutte le for- 
sia visiva, nella prosopoagnosia il deficit deve 
fico per la modalità sensoriale visiva. Come 
‘caso descritto all’inizio del Capitolo 5, i sog- 
prosopoagnosia sono in grado di ricono- 
ersona se ne odono la voce. 
di prosopoagnosia può avere difficoltà a ri- 
ll volto sia di persone note che sconosciute. 
con lesioni occipitali bilaterali non ricono- 
soltanto la moglie, ma anche una persona 
più nota: se stesso (Pallis, 1955). Per citare le 
paziente: «Al club ho visto uno scono- 
fissava e ho chiesto al cameriere chi fosse. 
fà di me. Stavo vedendo me stesso in uno 
fatto per nulla sorprendente, quest'uomo non 
ficonoscere le fotografie dei personaggi famosi 
po, come Churchill, Hitler, Stalin, Marilyn 
cho Marx. Questa incapacità era partico- 
ole in quanto il paziente aveva una me- 
ellente, riconosceva gli oggetti comuni senza 
n grado di leggere e di riconoscere disegni di 
tutti test che spesso non vengono superati 
‘agnosici. 
lin questo specifico caso la percezione degli og- 
D le», la maggior parte dei pazienti che 
udiati in laboratorio manifestano anomalie 
î percezione visiva. Ciononostante, i loro 
riconoscere i volti si rivelano di gran lun- 
‘dei problemi nel riconoscere gli altri ogget- 
Mpio, | pazienti affetti da prosopoagnosia gra- 
o fornire prestazioni perfette nei test standard 
rizzazione percettiva sviluppati dalla Warring- 
el Inusual Views Object Test) e tuttavia fallire 
‘quando gli stimoli sono costituiti da facce 
‘oggetti. Risultati come questi indicano che 
dagnosia e i problemi nel riconoscimento di 
dai volti non vi è un collegamento sem- 


I volti sono speciali? 
—————_—________— 
A quanto sostengono alcuni, è possibile che la percezione 
dei volti non utilizzi gli stessi meccanismi di elaborazione 
che intervengono nel riconoscimento degli altri oggetti, 
ma si tratta di un'ipotesi controintuitiva, È più ragionevo- 
le, e di certo più aderente al principio di parsimonia, sup- 
porre che esista un unico sistema, universale, per ricono- 
scere tutti i tipi di input visivi. Perché i volti dovrebbero 
essere trattati diversamente da tutti gli altri oggetti? 

Un'argomentazione a sostegno dell’esistenza di un 
modulo specializzato nell’elaborare le facce fa appello a 
ragioni d'ordine evolutivo, Quando incontriamo altre 
persone, di solito guardiamo ai loro volti anziché ai loro 
corpi: un comportamento che non è certo una conven- 
zione culturale di recente acquisizione. La tendenza a 
concentrare l'attenzione sul volto riflette comportamenti 
profondamente incisi nella nostra storia evolutiva. In 
tutte le culture, le espressioni facciali forniscono i princi- 
pali indizi dello stato emozionale. La mimica facciale ci 
aiuta a distinguere tra piacere e fastidio, amicizia e anta- 
gonismo, concordia e confusione. 

Anche se ragioni d'ordine evolutivo possono giustifi- 
care un'ipotesi, verificarla vuol dire poter contare su test 
empirici adeguati. Tre criteri possono essere utili per va- 
lutare se la percezione dei volti e le altre forme di perce- 
zione degli oggetti utilizzano sistemi di elaborazione di- 
stinti. In primo luogo questi processi implicano meccani- 
smi fisicamente distinti? Cioè la percezione dei volti e le 
altre forme di percezione degli oggetti dipendono da re- 
gioni diverse del cervello? In secondo luogo i sistemi 
sono indipendenti dal punto di vista funzionale? Cia- 
scun tipo di processo è in grado di funzionare senza l’al- 
tro? La logica sottostante a questo criterio è essenzial- 
mente la stessa sottesa dal concetto di doppia dissociazio- 
ne. In terzo luogo i due sistemi elaborano le informazioni 
in modo diverso? 


Meccanismi neurali per la percezione dei volti 


In alcuni pazienti il deficit compare soltanto nei test sul- 
la percezione dei volti, ma il caso più frequente è che le 
prestazioni di questi pazienti siano più scarse della nor- 
ma anche negli altri compiti di riconoscimento degli og- 
getti. Di per sé questo risultato non è probante, nel meri- 
to dell'esistenza di meccanismi cerebrali specializzati nel- 
la percezione dei volti. Non bisogna dimenticare che ne- 
gli esseri umani le lesioni al cervello costituiscono un 
esperimento incontrollato! La prosopoagnosia raramente 
è associata a lesioni singole, ben circoscritte; più spesso 
questa sindrome è collegata a lesioni bilaterali che hanno 
all'origine ictus multipli, traumi cranici, un’encefalite o 
un avvelenamento. Probabilmente, anche posto che ci 
fosse un modulo specializzato nella percezione dei volti, 
le altre aree visive sarebbero anch'esse influenzate. Come 
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La prof. Kanwisher è membro del Department of Cognitive and Brain Sciences presso il Massachusetts Institute of Technology. 
Formatasi come psicologa cognitiva, si è poi dedicata alla ricerca sugli elementi fondamentali della percezione visiva 


mediante l'utilizzo delle tecniche di neurovisualizzazione. 


Autori: Recentemente lei ha dichiarato che lo scopo primario della 
ricerca sclentifica è «scavare la natura fino alle giunture». Come fa 
un aspirante scienziato a decidere dove stanno le giunture? 

N.K.: Riprendendo la famosa frase di Platone alludevo alla speran- 
Za, penso condivisa da tutti gli scienziati, che le categorie che tro- 
viamo nel mondo non siano invenzioni completamente arbitrarie ma 
riflettano, almeno in parte, proprietà reali del mondo stesso. Il pro- 
blema, ovviamente, è che ci sono molti modi diversi di categorizzare 
qualunque insieme di fenomeni, perciò dobbiamo operare delle 
scelte in merito a quali proprietà riteniamo importanti. Nelle scienze 
cognitive, come in biologia, un concetto cardine per la maggior par- 
te delle teorie è quello di funzione. Quindi nelle neuroscienze cogni- 
tive scavare la natura fino alle «giunture» significa scoprire le com- 
ponenti funzionali del cervello e della mente. È dunque un bel colpo 
di fortuna che il cervello, a quanto sembra, possieda realmente delle 
«giunture», nel senso che parti distinte paiono svolgere funzioni 
molto diverse. Una delle cose che rendono le neuroscienze cognitive 
così divertenti è che, nel cercare di scoprire queste parti, possiamo 
fare ricorso a una gamma di strumenti molto ampia e diversificata, 
dalla computazione alla fisiologia delle scimmie, fino agli studi com- 
portamentali su bambini, pazienti neuropsicologici e adulti normali 
Nel lavoro di ricerca che si conduce nel mio laboratorio cerchiamo di 
sfruttare indizi provenienti da tutti questi campi quando generiamo 
ipotesi, che poi verifichiamo tramite esperimenti basati sulle tecni- 
che di neurovisualizzazione. 

Autori: Ma non c'è il rischio che, se è troppo influenzata dalle ipo- 
tesi, la ricerca con le tecniche di imaging finisca per portare gli stu- 
diosi a trovare nei loro dati qualunque cosa desiderano? 

N.K.: Sì, c'è questo rischio, ma si può evitare. L'enorme ricchezza 


ha scritto Nancy Kanwisher (2000), «le probabilità che 
un trauma cranico, 0 un ictus,... distrugga completamen- 
te tutta la regione corticale che si suppone elabori i volti 
senza che ciò coinvolga le aree corticali vicine, è parago- 
nabile alla probabilità che un asteroide precipitando sul 
New England cancelli l'intero stato del Rhode-Island sen- 
za che il Massachusetts o il Connecticut risentano mini- 
mamente dell'impatto». 

Facendo tesoro di questo avvertimento, si può cercare 
di valutare se nei pazienti affetti da prosopoagnosia vi 
siano foci di lesione comuni. Nell’esaustivo studio mono- 
grafico Visual Agnosia: Disorders of Object Recognition and 
What They Tell Us about Normal Vision [Agnosia visiva: i 
disturbi del riconoscimento degli oggetti e che cosa ci di- 
cono sulla visione normale), Martha Farah (1990) ha 
identificato 81 pazienti per i quali era stata fatta la dia- 
gnosi di prosopagnosia. La Tabella 6.1 riporta la sede del- 
la loro patologia in 71 di questi pazienti. La cosa più no- 


sd 


dei dati che si ottengono con il brain imaging d € 
trovare sempre qualcosa che sì accorda con | pre 
dentro l'esperimento. Se noi per primi non p 
evitare questo problema, la ricerca sul cervello 
imaging si trasforma spesso in un grande test p 
dell'attivazione cerebrale finiscono con l'asso 
d'inchiostro del test di Rorschach! Ma questo proble 
quando le ipotesi che guidano la ricerca sono tro 
modo per evitarlo consiste nell'enunciare queste ipo 
stanza esplicita da tenere aperta la possibilità che'| 
Quindi, in un certo senso, il problema non è tanto. 
brain imaging sono troppo influenzate dalle ipotesi, 
non lo sono abbastanza. î 
Un problema connesso con il precedente è che ing 
sente bisogno di una convergenza, di un cons x 
c'è ancora stato, su criteri che ci permettano di 
sultato come valido e interessante. Ecco due cosi 
portanti nell'analizzare e nel riportare i dati degli 
tutto, occorre esaminare i dati grezzi nella loro succes 
È sorprendente quanto spesso questo semplice fi 
una macchia di attivazione, all'apparenza così promet 
un artefatto, In secondo luogo, occorre registrare: 
gnificatività, ma anche le medie. Provate a 
care uno studio comportamentale in cuî riportate 
non le medie: vi riderebbero in faccia tutti q 
modo di procedere è molto diffuso nella letterati 
di brain imaging. 
Autori: Lei ha imboccato una strada diversa di 
quelli che fanno questo lavoro, scegliendo di cona 
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tevole è che le lesioni erano bilaterali 
(65%), una percentuale destinata probab 
mentare in seguito a un eventuale esame. 
loro cervello, dal momento che spesso la TA 
non riescono a rivelare le lesioni, soprattutto 
trauma cranico. Per i restanti 25 pazienti (35%) 
ni unilaterali, l'incidenza delle lesioni des 
nettamente su quelle sinistre. Le cortecce coln 
in genere l’occipitale e la temporale, sia ci 
fosse bilaterale oppure unilaterale. 
Dati i risultati non definitivi emersi dagli 
psicologici sull'uomo, diventa importante cert 
convergenti tramite gli strumenti fislo È 
scienze cognitive. I neurofisiologi hanno 
vità di cellule del lobo temporale di scimmie, 
se i neuroni di questa regione rispondono spe 
alle facce. In uno studio (Baylis et al., 1985) st 
l’attività di neuroni nel solco temporale superla 
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anziché descrivere tutte le aree attivate da un 
0. Per esempio, i suoi studi sulla percezione dei volti 
tività nell'area fusiforme. Ciò sembrerebbe semplifica» 
si tratta di un'impressione ingannevole? 
che entrambi gli approcci, sia quello della regione-di-inte- 
del cervello-intero, abbiano una loro validità negli stu- 
Isualizzazione. La scelta di un approccio metodologico 
o riflette, in parte, la personale sensazione del ricer- 
modulare sia la mente/cervello. Se davvero il cervello 
re naturali, allora sembra un approccio ragionevole 
fino in fondo che cosa faccia ognuna di queste parti. 
st ripetuti la stessa regione di interesse è un buon modo 
|> per farlo. Se invece uno pensa che il cervello sia più 
porridge, in cui la maggior parte delle funzioni si distribui- 
bite regioni diverse della corteccia, allora potrebbe avere 
Udiare il cervello intero. In questo secondo caso, la preoc- 
di ritrovarsi in mano, alla fine, una specie di lista della 
fee attivate, in base alla quale tutto ciò che possiamo 
ì che la funzione studiata è posta in essere da «una rete 
J distribuita: 
tti che più mi piacciono del sistema visivo è che 
ere componenti e giunture, forse in grado mag- 
parti del cervello. È questa la ragione per cui 
‘applichiamo l'approccio della «regione di interes: 
0, facciamo anche studi del tipo cervello-intero. 
cervello intero (o gran parte di esso) è necessa 
oprire regioni che rivestono un interesse particola- 
i studi progettati per un'analisi più localizzata, tentia- 
che cosa accade anche nel resto del cervello. in 
dotti in molti laboratori diversi, appare chiaro che 
l’unica regione della corteccia dotata di seletti- 
sì osserva una regione selettiva per i volti nel 
a volte se ne vede una nella regione occipi- 


l'animale era esposto a stimoli come 
nella Figura 6.36. Cinque di questi stimo- 
no în facce: quattro erano di altre scimmie e 
rimentatore. Gli altri cinque stimoli, pur 
t complessità, riprendevano le caratteristiche 
facce; per esempio, la griglia ne riflette- 
la e il cerchio ricordava gli occhi. Alcune cel- 
arono altamente selettive, in quanto risposero 
ina chiara immagine frontale di un'altra scim- 
è cellule aumentarono il tasso di scarica ogni 
stimolo era una faccia. Gli stimoli diversi dal- 
ono a malapena ad attivare questi neuroni; 
da alcuni stimoli diversi dalle facce era 
‘al loro tasso di scarica spontanea. Il com- 
di queste cellule assomiglia molto a quello 
tbbe aspettare da cellule della nonna in senso 
benché nessuno abbia mai pensato a con- 
fini della nonna e del nonno. 


tale postero-laterale. Ma riusciamo a vedere con chiarezza queste 
regioni soltanto in metà circa dei soggetti, e ciò rende difficile giun- 
gere a solide conclusioni in merito alla loro funzione. Infine una 
spiegazione completa della percezione dei volti richiederà di chiarire 
fino in fondo il contributo di tutte queste aree e probabilmente an- 
che di altre. 

Quando tutto sarà stato detto e fatto, probabilmente risulterà 
che la mente/cervello è come un porridge, con qualche appetitoso 
chicco d'uvetta qua e là. Per ora noi ci stiamo divertendo molto a 
cogliere i chicchi di uvetta. Se altri scienziati sono così bravi da riu- 
scire a dire qualcosa su quell'ammasso dolciastro che sta fra un 
chicco e l'altro, tanto di cappello, hanno tutta la mia ammirazione. 
Autori: Per insistere sulla sua metafora di tipo alimentare, prevede 
che per capire l'ammasso dolciastro sarà necessario ricorrere a un 
altro tipo di ricetta? | vostri studi implicano l'osservazione dell’atti- 
vità cerebrale in soggetti che osservano passivamente insiemi di sti- 
moli differenti, come facce e luoghi. Per capire i quadri di attivazio- 
ne in queste altre aree, bisogna fare in modo che i soggetti si impe- 
gnino in un compito attivo, ovvero nella ricerca di tipi particolari di 
informazione? 

N.K.: Certo! È un lusso insolito che gran parte del sistema visivo 
funzioni in modo abbastanza automatico da permetterci di far an- 
dare l'attività neurale su e giù, in aree differenti, semplicemente 
cambiando le immagini che i soggetti stanno guardando. Gran par- 
te del resto della cognizione (al di fuori della percezione e della 
comprensione del linguaggio) è meno automatico. Non si può far r- 
solvere ai soggetti un difficile problema aritmetico, semplicemente 
proiettandolo alla loro retina. Quindi per attività mentali meno au- 
tomatiche, variare il compito ha più senso che variare lo stimolo. 
Ciò che in genere non è una buona idea, benché sia sorprendente- 
mente comune, è variare allo stesso tempo sia lo stimolo che il com- 


Autori: Grazie e... bon apetit. 


Vent'anni di ricerche hanno confermato che le cellule 
di due distinte regioni del lobo temporale sono attivate 
in modo preferenziale dalle facce; una regione è situata 
nel solco temporale superiore, l'altra nel giro temporale 
inferiore (Rolls, 1992). Ciò tuttavia non giustifica la con- 
clusione che le cellule come queste rispondono soltanto 
ai volti; saggiare tutti gli stimoli è impossibile e molte 
cellule di questa regione corticale sono attivate da stimoli 
diversi dalle facce. Comunque varie ipotesi alternative 
sono già state rigettate. Per esempio, si potrebbe supporre 
che le facce evochino risposte emozionali e che sia que- 
sta proprietà a far sì che una cellula risponda con forza a 
una faccia e non ad altri stimoli di uguale complessità. 
Ma le stesse cellule non vengono attivate dagli stimoli 
che evocano nelle scimmie una risposta di paura. 

Il dibattito sull'esistenza di un'area specificamente de- 
dicata alla percezione dei volti è fiorito soprattutto nella 
letteratura scientifica dedicata agli studi condotti con la 
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raBeLLA 6.1 Foci di lesione in pazienti diagnosticati affetti 
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risonanza magnetica funzionale. La fMRI è una 
molto adatta ad affrontare questo tipo di prob 
quanto la sua risoluzione spaziale permette di coi 
un quadro delle aree specifiche per le facce mo 
preciso di quello che si può dedurre dagli studi dii 
La fMRI consente infatti di dare risposta a due d 
dini di domande, tramite il confronto tra due cond 
in cui i soggetti osservano stimoli di categorie 
La prima domanda è: quali regioni neurali rivelano 
renze nei quadri di attivazione, quando il soggetto 
va dei volti rispetto a quando vede stimoli di alta 
La seconda domanda è: queste regioni «delle faq 
spondono anche alla presentazione di stimoli d 
le facce? 

In uno di questì studi (McCarthy et al., 
state presentate ai soggetti immagini di volti, di 
inanimati, oppure texture casuali (Figura 6.37). RI 
all'osservazione passiva dei pattern di elementi G 
facce evocarono un incremento della risposta BO 
go la superficie ventrale del lobo temporale, nel 
siforme. Quando il termine di confronto fu la & 
ne «oggetti vari», la risposta nel giro fusiforme de 
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6.36 Le cellule selettive per i volt, localizzate nel solco temporale superiore del macaco. | grafici mostrano la risposta di due cellule ai dieci snai 


qui riportati (indicati con le lettere A-)). Entrambe le cellule risposero vigorosamente a molti degli stimoli rappresentati da facce. Quando all'animale! 
presentati gli altri oggetti, 0 non vi fu cambiamento nell'attività cellulare 0, in alcuni casi, l'attività delle cellule subì un'inibizione dell'attività sponti 
Il grafico riporta i dati relativi ai tassi di scarica, in termini di variazione rispetto all’attività di base della cellula in assenza di qualsiasi stimolo. Parent 


della figura: adattata da Baylis et al. (1985). 


(b) 


hento di regioni neurali durante la percezione di volti 
enziato un'attivazione bilaterale nel giro fusiforme, 

îî vedevano collage di volti e di pattern casuali, rispetto 

o collage composti solo da pattern casuali. 

itra facce più oggetti o soltanto oggetti, l'attivazione 

n destro. Si noti che in osservanza alle convenzioni 

adiologia, l'emisfero destro è a sinistra. Adattata da McCarthy 


o si rivelò di nuovo significativa. Questi risul- 
ordano con | dati degli studi di lesione nell’indi- 
|l giro fusiforme, soprattutto dell'emisfero de- 
lun ruolo importante nella percezione delle facce 
i i risultati di questo studio fMRI suggeriscono 
odulo specificamente dedicato al riconoscimen- 
diti sia presente soltanto nell'emisfero destro, poi- 
a fusiforme dell'emisfero sinistro rispose con 
Intensità alle facce e agli oggetti inanimati. Un se 
tudio, în cui i volti furono sostituiti da immagini 
i ha confermato il carattere generale della risposta 
ifero sinistro. Confrontando i quadri di attivazio- 
tti da fiori e da texture casuali, la regione fu- 
ell’emisfero sinistro risultò attivata, come nel 
olti; la stessa regione era invece silente nell'e- 
stro 


psi studi di brain imaging hanno confermato il 


E ilgimento del giro fusiforme in un’ampia gamma 

Mpiti di percezione dei volti, tanto che oggi nella 

Cellula 2 tura specializzata si fa riferimento a questa regione 

mine area fusiforme delle facce, o FFA (da fusiform 

| Tuttavia l’area FFA non sembra essere attivata 

ivamente dalle facce, neppure nell'emisfero destro. 

test che richiedono giudizi su uccelli o automobili 

Per" îo a un aumento dell'attivazione in FFA, in con- 

a una condizione di base in cui non viene presen- 

mit: 1,3. nessuno stimolo (Gauthier et al., 2000); questo au- 
nto , è considerevolmente inferiore a quello evo- 

ele ai ici stimoli 3 Una categoria di oggetti che te provoca 
1 rin © | sig ficativa attivazione nell'area FFA è data dalle 
siasi stimolo. Parte he di lettere. Questi stimoli suscitano attivazione 


tutto nell'emisfero sinistro, in regioni della cortec- 
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cia occipitale inferiore e in una regione laterale lungo il 
confine occipito-temporale. 


Dissociazioni tra percezione dei volti 
e percezione degli oggetti 


Gli stimolanti risultati fisiologici appena descritti sembra- 
no soddisfare il primo criterio di cui parlavamo sopra, 
utile per identificare un possibile meccanismo specializ- 
zato nel riconoscimento dei volti: la percezione dei volti 
pare utilizzare un sistema di elaborazione distinto dal 
punto di vista anatomico. Nel passare ora a considerare il 
secondo criterio — cioè se vi sia dissociazione tra la perce- 
zione dei volti e quella degli oggetti — non dobbiamo di 
menticare i problemi connessi con le dissociazioni sem- 
plici. Come si è detto, la letteratura riporta molti casi di 
pazienti con un disturbo selettivo della percezione dei 
volti, persone che, sebbene non riescano a riconoscere le 
facce, non hanno difficoltà a riconoscere gli oggetti. Que- 
sto dato, però, non implica necessariamente l’esistenza di 
un processore specializzato per Ì volti. Potrebbe darsi che 
i test per valutare la percezione delle facce siano più sen- 
sibili agli effetti di lesioni cerebrali, di quanto non lo sia- 
no i test per valutare il riconoscimento degli altri oggetti. 

Michael Tarr della Brown University e Isabel Gauthier 
(2000) della Vanderbilt University hanno svolto un ele- 
gante ragionamento su questo punto. Uno dei problemi 
nasce dalla tendenza a utilizzare negli studi neuropsico- 
logici misure semplici, come l'accuratezza generale, ovve- 
ro il fatto che una persona riesca a identificare corretta- 
mente un oggetto o un volto, oppure non ci riesca, 
Come si è detto nel Capitolo 4, altre informazioni utili 
possono venire dalle misure dei tempi di reazione, che ri- 
velano la sequenza temporale dei processi sottostanti. 
Quando si utilizzano queste misure nel riconoscimento 
di volti e di oggetti, i pazienti prosopoagnosici rivelano 
un deficit in entrambi i tipi di compito; se si fosse misu- 
rata soltanto l'accuratezza, il loro deficit sarebbe risultato 
selettivo per il riconoscimento dei volti. Come sì spiega? 
Un'ipotesi stimolante scaturisce dalle considerazioni 
espresse da una persona affetta da prosopoagnosia conge- 
nita, riportate in un sito web: «La gente è già arrivata e 
andata molto prima che voi riusciate a identificarla. È 
così non ce la fate mai... Le persone che incontrate, e che 
non sanno della vostra cecità ai volti, si offendono quan- 
do non le riconoscete» (citato ìn Gauthier et al., 1999). 
Come queste parole suggeriscono, l'esperienza può aver 
insegnato a una persona affetta da prosopoagnosia a ri- 
fuggire le occasioni della percezione dei volti. Gli oggetti, 
d'altro canto, non si offendono mai. 

Ciononostante, sono noti alcuni casì straordinari in 
cui la situazione è rovesciata (pazienti con gravi problemi 
nel riconoscimento degli oggetti, ma che non mostrano 
segni evidenti di prosopoagnosia), ovvero casi che con- 
fermano il secondo criterio. Un drammatico esempio è 
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dato da C.K., il paziente che riusciva a ricopiare disegni 
soltanto seguendone faticosamente il contorno (si riveda 
la Figura 6.29). Consideriamo la percezione che questo 
paziente ebbe della natura morta riprodotta nella Figura 
6.38, un dipinto di Giuseppe Arcimboldo, eccentrico pit- 
tore italiano del XVI secolo. C.K. rimase sconcertato da- 
vanti a questa immagine; disse di vedervi un’accozzaglia 
di colori e forme che non si coagulava in nessun percetto 
coerente. Ma quando l’immagine venne capovolta, C.K. 
ebbe l'immediata percezione di una faccia, anche se cari- 
caturale. 

Se poi si considerano i compiti usati tipicamente per 
valutare la percezione degli oggetti e delle facce, insorge 
un altro tipo di problema, I test della percezione dei volti 
differiscono qualitativamente in un aspetto importante, 
rispetto ai test sul riconoscimento di oggetti comuni. Gli 
stimoli per valutare la percezione delle facce appartengo- 
no tutti a una stessa categoria: le facce, appunto. Il com- 
pito dei soggetti può consistere nel decidere se due volti 
sono uguali o diversi, o nell’identificare individui specifi- 
ci. Quando si saggia la percezione degli oggetti, gli stimo- 
li abbracciano una gamma molto più vasta. In questo 
caso il compito assegnato ai soggetti può consistere nel 
discriminare sedie da tavoli, o nell’identificare oggetti co- 
muni come orologi e telefoni. Quindi i compiti di perce- 
zione delle facce implicano discriminazioni entro catego- 


6.38 Tenete gli occhi fissi sulla rapa mentre capovolgete il libro. 
Da Moscovitch et al. (1997) 


ria, mentre i compiti di percezione degli 0 
no discriminazioni fra categorie. Forse i deficit 
nei pazienti affetti da prosopoagnosia non rifletti 
problema selettivo nella percezione dei volti, n 
sto un problema più generale nel percepire le sotti 
renze che distinguono i diversi membri di una 
tegoria. 
È probabile, comunque, che questa non sia} 
mentazione valida. Un allevatore di pecore 
prosopoagnosia fu sottoposto a due diversi cal 
identificazione entro categoria (Figura 6.39): 
oggetti da riconoscere erano persone, nell'altro 
(McNeil e Warrington, 1993). Nel test dei volti 
la prestazione dell’allevatore fu al livello della pi 
sualità, mentre fu ottima quando si trattò di ide 
in fotografia pecore del suo gregge. In un 
mento fu saggiata la sua memoria di riconos 
Dopo che gli era stata mostrata una serie di foto 
re oppure di volti umani, gli stessi stimoli gli wa 
presentati mescolati a nuove fotografie. Nel ricor 
gli animali la prestazione di questo paziente fu 
a quella dei soggetti di controllo, anche quando il 
va di allevatori di pecore! Per le facce, però, la su 
mance fu al livello della casualità, mentre i contr 
nirono prestazioni pressoché perfette. 
Anche Farah (1994) ha sostenuto che la prosop 
sia non può essere attribuita al fatto che il ricono 
to dei volti comporta una difficile discriminazione 
categoria, | suoi esperimenti hanno dimostratà! 
percezione dei volti non implica gli stessi proa 
presentazioni coinvolti nella percezione degli i 
Centrale per questa ricerca fu lo studio di 
ziente affetto da prosopoagnosia per via dell'est 
no cerebrale causato da un incidente automob 
L.H. fu sottoposto a due test della memoria di ria 
mento; in uno gli stimoli erano facce, nell'altro 
La decisione di usare soltanto occhiali come stilt 
secondo test fu dettata dal proposito di evitare 
secondo cui gli stimoli usati nei test di riconosci n 
oggetti comuni sarebbero più facilmente distinj i 
no dall'altro di quanto non lo siano | volti. 
studio, al soggetto venne presentata metà degli st 
ciascun set. Quindi, nella fase di test, si presentata 
ti gli stimoli e il soggetto doveva ogni volta giu dic 
si trattava di uno stimolo vecchio oppure nuovo 
trolli riconobbero correttamente l’85% delle faa 
69% degli occhiali. L.H. riconobbe correttamente 
to il 64% delle facce e il 63% degli occhiali. Un 
che soffriva di agnosia integrativa manifestò il del 
posto: un'accuratezza del 98% nel riconoscere Ì wo 
un livello non superiore alla pura casualità nel 
occhiali. 
Anche un fenomeno insolito connesso coni wa 
fetto dell’inversione, è stato portato come prova dl 
della teoria che le facce siano oggetti speciali. Gi 
volto nella Figura 6.40 e cercate di riconoscerlo in 
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si bfazgdli 
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nto, quindi capovolgete il libro. L'effetto è sor- 
è Quando si osserva lo stimolo orientato nel 

o il riconoscimento è immediato, mentre ri- 
cile quando la figura è capovolta. Questo effetto 
itato agli esseri umani. Anche per gli scimpanzé 
riconoscere le facce di altri scimpanzé quando 
imell'orientamento corretto (Parr et al., 1998), 


MB questa persona? C'è qualche cosa d'insolito in questa 
[ficonoscimento può essere difficile quando le facce sono viste 
Fatto ancora più sorprendente, sfugge anche una grave 

i rovesciando gli occhi e la bocca — cosa di cui 

D immediatamente nell'osservare l'immagine per il verso 

della fotografia è Margaret Thatcher, ex primo ministro 
Nolto che verso la fine degli anni ‘70 era molto noto 
Mlori della Gran Bretagna. 
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6.39 1 deficit di riconoscimento 
specifici per le facce non possono 
essere attribuiti al fatto che i volti 
implicano una difficile discriminazione 
entro categoria. W.J,, un allevatore 
di pecore affetto da prosopoagnosia, 
si dimostrò incapace di riconoscere 

il volto di persone famose, ma fu più 
preciso dei soggetti di controllo nel 
riconoscere singole pecore. 

In uno dei compiti di discriminazione, 
sì mostrarono ai soggetti tre volti 

e sì chiese loro di indicare tra essi 
l'unico volto noto. In questo esempio, 
la faccia nota (alla popolazione 
britannica) è quella di Norman Tebbit, 
un famoso politico dell'era 
thatcheriana. | volti a destra 

e a sinistra erano sconosciuti 

ai soggetti, mentre le pecore 
potevano essere conosciute 0 
sconosciute. Da McNeil e Warrington 
(1993) 


Fatto interessante, negli scimpanzé non si osserva l’effet- 
to dell'inversione quando si mostrano loro facce di pri- 
mati di altre specie (scimmie cappuccine), o un insieme 
di oggetti inanimati (automobili). 

Secondo una delle interpretazioni proposte, l’effetto 
dell'inversione sarebbe dovuto all’impossibilità di usare 
con le facce capovolte il sistema specializzato nell’elabo- 
razione dei volti, ciò implicherebbe il ritorno a una mo- 
dalità di processamento più analitica, con la scomposi- 
zione nelle diverse parti. Le facce capovolte costituiscono 
lo stimolo di controllo perfetto per valutare se la perce- 
zione dei volti è di una qualità speciale. Tenendo conto 
del fatto che gli stimoli contengono le stesse informazio- 
ni sia nell’orientamento normale che in quello rovescia. 
to, nei pazienti prosopoagnosici dovrebbe essere alterata 
soltanto la condizione normale. Ed è esattamente quello 
che si è trovato. La condizione manifestata da L.H. era 
infatti l'esatto opposto dell'effetto di inversione. Rispetto 
alle due condizioni — facce diritte e facce capovolte — 
soggetti di controllo fornirono risposte corrette nel 94% 
e nell'82% delle prove, rispettivamente. Invece le presta- 
zioni di L.H. furono migliori con le facce capovolte 
(72%) che con quelle diritte (58%). Fu una sorpresa tro- 
vare che, nell'osservare le facce diritte, L.H. non poteva 
bypassare il suo sistema danneggiato per il riconoscimen- 
to dei volti. Se così non fosse stato, la sua prestazione sa- 
rebbe stata identica con entrambi i tipi di stimoli. Evi 
dentemente egli continuava a utilizzare il suo sistema di 
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riconoscimento dei volti, benché questo non producesse 
le rappresentazioni richieste dal compito della memoria 
di riconoscimento. 

Le ricerche condotte su soggetti normali hanno raffor- 
zato l’idea che la percezione dei volti richieda una forma 
di rappresentazione che non consiste nella semplice con- 
catenazione di singole parti. In uno di questi studi, i sog- 
getti dovevano riconoscere disegni di volti e di case (Ta- 
naka e Farah, 1993). Ogni stimolo era composto di parti 
separate. Per le facce, le parti consistevano in occhi, naso 
e bocca; per le case, in porte, finestre del soggiorno e fi- 
nestre delle camere da letto. Nella fase di apprendimento, 
| soggetti vedevano un nome e il disegno di una faccia 0 
di una casa (Figura 6.41). Per quanto riguarda la faccia, i 
soggetti venivano istruiti ad associare il nome a quel vol- 
to. Per esempio, Larry aveva grandi occhi rotondi, naso 
aguzzo e bocca piccola. Rispetto alla casa, ì soggetti dove- 
vano apprendere il nome della persona che vi abitava. 
Per esempio, la casa di Larry aveva un portone fatto di tre 
pannelli, una finestra con ante nel soggiorno e finestre 
ad arco nelle camere da letto. 

Terminata la fase di studio, i soggetti furono sotto- 
posti a un test della memoria di riconoscimento. La ma- 
nipolazione critica consisté nel presentare lo stimolo- 
test (probe) isolato oppure contestualizzato, cioè inseri- 
to nel contesto dell'oggetto intero. Per esempio, quan- 
do si chiedeva al soggetto se il probe corrispondeva al 
naso di Larry, il naso poteva essere presentato da solo 
oppure nel contesto degli occhi e della bocca di Larry, 
Rispettando le previsioni, la percezione della casa si mo- 
strò indipendente dal fatto che gli item fossero presen- 
tati come oggetti isolati o come parte di un oggetto in- 
tero; non così la percezione del volto. | soggetti riusci- 
vano molto meglio a identificare la persona, quando po- 
tevano osservare una faccia con tutte e tre le caratteri- 
stiche elementari. 


Due sistemi per il riconoscimento degli oggetti 


Se accettiamo che vi sia un sistema specializzato per la 
percezione dei volti, sorge spontanea la domanda se an- 
che altre forme della percezione degli oggetti implichino 
sistemi specializzati. Per rispondere a questa domanda, 
Martha Farah (1990) ha studiato un altro sottotipo di 
agnosia visiva, l’alessia acquisita. Per alessia acquisita si 
intendono quei disturbi della lettura che possono soprav- 
venire a seguito di un ictus o di un trauma cranico. Que- 
sti soggetti comprendono il linguaggio parlato e sono în 
grado di parlare senza problemi; molti conservano anche 
la capacità di scrivere, una sindrome chiamata alessia sen 
za agrafia. Tuttavia questi pazienti hanno enormi diffi- 
coltà nella lettura, Gli errori riflettono, in genere, confu- 
sioni visive. La parola ball [palla] può essere letta erronea- 
mente come doll [bambola], snake [serpente] come stale 
[stantio]. Analogamente alla prosopoagnosia, l'alessia im- 


Questo è Il naso di Larry? 


Condizione della 
parte isolata 


È la porta di Larry? 


[| Condizione 
dell'oggetto ini 


6.41 isolati dal contesto, i tratti caratteristici del viso sono; 
da riconoscere. | soggetti furono dapprima addestrati ad at 

di persone a una serie di facce e di case. Durante il test di ricono 
sì presentavano poi ai soggetti una faccia, ‘0 una casa, 0 una p) 
caratteristica di una faccia o di una casa; quindi si chiedeva lora? 
se una data caratteristica apparteneva a un dato individuo. 
Nell'identificare le caratteristiche facciali, i soggetti fornirono risposi 
molto più corrette quando videro l'intera faccia. Nel riconoscere 
le caratteristiche delle case, la loro prestazione fu ugualmente bu 
in entrambe le condizioni. Adattata da Farah (1994). 


plica un deficit entro categoria, ovvero l'incapacità 
scriminare fra item molto simili. 

Dal punto di vista anatomico, l'alessia e la pro 
gnosia sono associate a regioni cerebrali distinte. Il 
è collegata a lesioni dell'emisfero sinistro, in parti 
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Molti casi descritti in letteratura 
1 paziente (forse) 


fatura era riportato un solo caso di deficit nel riconoscere i 
ma non gli oggetti. Adattata da Farah (1990). 


ioni che coinvolgono un’area extrastriata occipita- 
i «della forma della parola», oppure il giro angola- 
nzione dei lobi occipitale, temporale e parieta- 
poagnosia, invece, è associata a danni bilate- 
unil li dell'emisfero destro (De Renzi et al., 
he interessano le regioni ventrali dei lobi occipita- 
hporale. Altre evidenze della dissociazione anato- 
i due sistemi di riconoscimento sono venute da 
che hanno dimostrato come la presentazione 
he di lettere oppure di facce porti all'attivazione 
differenti. 


prosopoagnosia e l’alessia raramente si presentano 
lei in genere, chi soffre di uno di questi disturbi ha 
anche con altre forme di riconoscimento degli 
| Fatto importante, quando si considerano i pat- 
correlazione fra i seguenti tre tipi di agnosia - 
per i volti, per gli oggetti e per le parole — diventa 
ite una doppia dissociazione tra la prosopoagnosia 
acquisita. Nella Tabella 6.2 sono riportati i pat- 
ella copresenza di questi diversi tipi di agnosia, ri- 
ati da Farah (1990) in una minuziosa rassegna della 
Ta sull'agnosia visiva di tipo associativo. Dato 
mo numero dei pazienti con deficit selettivo nella 
ha tralasciato di registrarne il numero esat- 
erosi erano anche i casi con alterazioni nel rico- 
nento di tutti e tre i tipi di materiali; probabilmen- 
pazienti avevano lesioni estese, tali da influen- 
ia molteplicità di processi. Più informativa era la 
Kiazione tra percezione dei volti e delle parole; en- 
|} deficit si associavano spesso anche a un disturbo 
imento degli oggetti. Ma, fatto di fondamen- 
portanza, Farah non trovò neppure un caso in cui 
fo inequivocabilmente deficitarie insieme la perce- 
dei volti e delle parole, ma non quella degli ogget- 
tindi un soggetto potrebbe soffrire di prosopoagno- 
agnosia, senza essere alessico; oppure soffrire di 
sla e alessia, ma non di prosopagnosia. 
lilla Tabella 6.2 si evince un altro dato rilevante. Se è 
O significativo il fatto che alessia e prosopoagnosia 
manifestano mai insieme, altrettanto significativo 


è il fatto che l’agnosia per gli oggetti è invece sempre as- 
sociata con un deficit nella percezione delle parole o del- 
le facce, o di entrambe. Poiché i pazienti con deficit nella 
percezione degli oggetti hanno problemi anche con uno 
degli altri due tipi di stimoli, si potrebbe essere tentati di 
concludere che il riconoscimento degli oggetti implica 
due processi indipendenti. Postulare tre sottosistemi di 
elaborazione andrebbe contro il principio di parsimonia; 
se l’ipotesi corrispondesse a realtà, ci dovremmo aspetta- 
re di trovare tre gruppi di pazienti: affetti da deficit nella 
percezione delle parole, o nella percezione dei volti 0 nel- 
la percezione degli oggetti. 

Dopo avere constatato che i pattern delle dissociazioni 
neuropsicologiche suggeriscono l'esistenza di due sistemi 
di riconoscimento distinti, ora possiamo prendere in 
considerazione il terzo criterio per valutare se la percezio- 
ne dei volti dipende da un sistema distinto da quello per 
la percezione degli altri oggetti. Forse, quando operiamo 
il riconoscimento di un volto, ci serviamo di modalità 
specifiche per elaborare le informazioni? Per rispondere a 
questa domanda, dobbiamo ritornare agli aspetti compu- 
tazionali della percezione di volti o di stimoli diversi dai 
volti. Quando riconosciamo una faccia, ci rappresentia- 
mo le informazioni in modo diverso rispetto a quando ri- 
conosciamo oggetti comuni 0 parole? Farah ha proposto 
che la percezione dei volti sia unica in un senso speciale: 
mentre il riconoscimento degli oggetti richiede di scom- 
porre uno stimolo nelle sue parti, la percezione dei volti 
implicherebbe una modalità più olistica. Riconosciamo 
un individuo dalla configurazione di tutti i suoi tratti fac- 
ciali. Una persona non viene riconosciuta in base alla sua 
peculiare forma del naso, o degli occhi o del mento. Le 
singole parti non sono sufficienti a riconoscere il volto; 
ciò che conta è l'analisi della struttura e della configura- 
zione complessiva di tutte le caratteristiche: ne discende 
che l’agnosia integrativa e la prosopoagnosia sono due 
condizioni estreme, Chi soffre di agnosia integrativa non 
può identificare le componenti distintive di un oggetto; 
chi soffre di prosopoagnosia può riuscire a estrarre queste 
caratteristiche elementari, ma non a ricavarne la rappre- 
sentazione olistica necessaria alla percezione del volto. 

Nel Capitolo 10 vedremo che la distinzione fra elabo- 
razione analitica ed elaborazione olistica ha avuto un 
peso rilevante nelle teorie sulla specializzazione emisferi- 
ca: la prima viene associata all’emisfero sinistro, la secon- 
da al destro. In quel capitolo passeremo in rassegna alcu- 
ne ipotesi computazionali sui processi che potrebbero es- 
sere alla base della differenza tra elaborazione analitica o 
invece olistica. Per gli scopi della presente trattazione, è 
utile notare che i dati sull’alessia e sulla prosopoagnosia 
concordano con questa ipotesi di lateralizzazione. 

Theodor Landis e i suoi collaboratori all’Università di 
Monaco di Baviera hanno dato un'elegante dimostrazio- 
ne di come la distinzione tra elaborazione olistica ed ela- 
borazione analitica possa essere utile per capire i deficit 
rappresentazionali associati, rispettivamente, alla proso- 
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re un po' pi 
izzonte, passavano 
ppure si arrotolav 


ter leggere, dobbiamo riuscire a scomporre lè tl 
lettere nei loro costituenti elementari. Ben po 
ci viene dal notare caratteristiche generali, 


poagnosia e all'alessia (Rentschier et al., 1994). Nel vede- 
re brani della scrittura di amicì, un paziente prosopoa- 


gnosico fu in grado di leggere le parole ma non di ricono- n 
scere la scrittura. Una paziente alessica esibì il pattern op- ghezza delle parole o la calligrafia; per distinguer luna coppia di surf 
posto: non riuscì a leggere le parole, ma riconobbe la cal- rola da un’altra dobbiamo riconoscere le singole] la corsa della gior 

Il riconoscimento degli altri oggetti ricade ini rto tra percezic 


ligrafia. Riconoscere la scrittura di una persona vuol dire 
riconoscere l'insieme unico, peculiare, costituito dalle 
stringhe di lettere, anziché la forma delle singole lettere. 
Perciò il deficit di elaborazione olistica che si riscontra 
nella prosopoagnosia non è limitato al riconoscimento 
dei volti. Inoltre si presume che l'elaborazione olistica 
aumenti con la pratica e l’esperienza (expertise). Fatto in- 


to intermedio fra i due estremi rappresentati di vivace dibatti 
e dai volti. Individuare caratteristiche come lat sicologia per più c 
ricevitore può permetterci di identificare un te 0 di tale dibattito 
il riconoscimento è possibile anche percej "dipende dagli s 
complessiva di questo oggetto familiare, In segi one. Quando imi 
danno che colpisce solo il sistema analitico op tramonto, stia 
lo olistico, il riconoscimento di un oggetto pi indo le stess 


teressante, l'expertise percettivo si associa a un aumento 1 
dell'attivazione nell’area FFA per varie categorie di stimo- essere possibile attraverso l’attività del siste no quella scena © 
li (Tarr e Gauthier, 2000). intatto. Tuttavia la prestazione ha molte pro fospezione fornis 
Considerando le cose da questa prospettiva, la doman- essere al di sotto dell'ottimale. Per queste Se ci viene chi 
possiamo facilm 


sia per gli oggetti può apparire in associazione 


da se la percezione dei volti sia speciale subisce un cambia- 
lessia che con la prosopagnosia. 


mento sottile, ma importante. Il modello della Farah pone 
in evidenza il fatto che la percezione d'ordine superiore ri- In po' ammacci 
flette l’attività di due distinti sistemi rappresentazionali. Rel. ioni t H nente attivati i 
Quali poi saranno i contributi relativi del sistema per l'a, elazioni ra percezi one, il colore nelle at 
nalisi delle parti e del sistema olistico, è qualcosa che di- I maginazione e memoria rata dalla con 
pende dal compito (Figura 6.42). A un estremo sta la per TTT “al: nza che ciò impli 
cezione dei volti; in questo caso l'informazione critica ri di 
chiede una rappresentazione olistica, tale da cogliere la 
configurazione d'insieme delle parti elementari che defi- 
niscono l'oggetto. In questo caso discriminare le compo- 
nentì ha scarsa importanza. Pensate a quanto è difficile 
notare che una persona che conosciamo superficialmente 
si è tagliata i baffi. Il riconoscimento richiede, piuttosto, il 
percepire un arrangiamento familiare delle parti. Le facce 
sono stimoli speciali, nel senso che l’analisi delle compo- 


olore giallo vivo 


Immaginate di stare camminando lungo 
tramonto. Sull’orizzonte, uno splendido ogia sperime 
sta baciano il confine lontano dell'oceano elldi rd risposta a 
to di nubi, esplode in una tavolozza di ross i 0 potuto dimosti 
Fra mille strida un gruppo di gabbiani svo entali e quella « 
resti di un pesce, gettato a riva dalla marea d e. Roger Shepai 
gio. L'odore pungente della carcassa in decom unto parecchi 
si mescola al salmastro della foschia che sale dell’elaborazic 

Le immagini mentali possono essere mo }). In uno di qu 


nenti non fornisce una rappresentazione sufficiente. molto probabile che rivediamo un luogo speci ‘griglia di venti 
Le parole sono un’altra speciale categoria di oggetti, una volta abbiamo potuto ammirare il tramor ite una lettera 
che si colloca all'estremo opposto rispetto ai volti. Per po- ceano. Alcuni particolari possono risaltare o solo imr 
i Figura 6.43). ( 


intervallo 


Volti Oggetti Parole no in uno dei ( 


ta sono molte 

ordo della lett 
6.42 Il modello dei due processi dizione de 
per il riconoscimento degli oggetti 
proposto da Farah. Il riconoscimento 
può fondarsi su due diverse forme 
di analisi: olistica oppure delle parti 
componenti. Il contributo relativo 
di questi due sistemi varia a seconda 
della categoria della stimolo, L'analisi 
delle parti è essenziale per la lettura 
ed è centrale per il riconoscimento 
degli oggetti. Un aspetto peculiare 
del riconoscimento dei volti è la sua 


dipendenza da un'analisi di tipo = È a 
olistico, tuttavia questo processo Analisi olistica Analisi delle 
contribuisce anche al riconoscimento n 


degli oggetti. 
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chiedere un po' più di riflessione. In lontananza, 
rizzonte, passavano forse delle barche? Il mare era 
Oppure si arrotolava in grandi onde, magari caval- 
da una coppia di surfisti che cercavano di conquista» 
na corsa della giornata? 

porto tra percezione e immaginazione è stato og- 
di un vivace dibattito, che ha attraversato il campo 
per più di due decenni (Kosslyn, 1988). 
o di tale dibattito stava la domanda se l'immagi- 
ne dipende dagli stessi meccanismi neurali della 
ne. Quando immaginiamo di trovarci su una 
gia al tramonto, stiamo attivando le stesse vie neu- 
eguendo le stesse operazioni mentali di quando 
o quella scena con i nostri occhi? 

trospezione fornisce ben poche risposte a questa 
Se ci viene chiesto di immaginare una banana 
è, possiamo facilmente descriverne la forma allun- 
colore giallo vivo e forse le chiazze scure dove il 
è un po' ammaccato. Mentre facevamo questo, si 
ramente attivati i neuroni delle regioni per la for- 
til colore nelle aree visive? Oppure questa imma- 
generata dalla conoscenza di come appaiono le ba- 
‘che ciò implichi il «vedere con gli occhi della 


sicologi 


cologia sperimentale ha sviluppato molti stru- 
trdare risposta a queste domande, Numerosi stu- 
o potuto dimostrare che l'elaborazione delle im- 
il mentali e quella dei percetti presentano molte so- 
Roger Shepard della Stanford University ha 
ia punto parecchi compiti finalizzati a esplorare la 
dell’elaborazione mentale (Podgorny e She- 
1978). In uno di questi test i soggetti devono osser- 
griglia di venticinque quadrati che contiene ef- 
nte una lettera in stampatello, o nella quale i 
ti devono solo immaginare la lettera che viene loro 
(Figura 6.43). Quindi lo schermo viene spento; 
N breve intervallo di tempo, la griglia riappare con 
tino in uno dei quadrati e i soggetti devono dire 
tino ricade oppure no all’interno della lettera 
0 in precedenza visto o solo immaginato. | tem- 
posta sono molto più lunghi quando il puntino è 
al bordo della lettera. Ma la cosa più importante è 
condizione della lettera immaginata, l’effetto è 
se ì soggetti dovessero ispezionare minuziosa- 
nmagine mentale. 
la prova più convincente del fatto che l'immagi- 
lla percezione hanno processi in comune è venu- 
ificerche di neuropsicologia. Martha Farah (1988) 
o un'accurata rassegna della letteratura, identifi- 
casi in cui lesioni cerebrali che avevano causato de- 
cettivi avevano provocato anche deficit dell’im- 
one corrispondenti. Un ictus può isolare l’infor- 
siva proveniente da aree che rappresentano co- 
Re più astratte, e in questo modo causare difficoltà 
(compiti di immaginazione che in quelli di perce- 
Una paziente era in grado di distinguere gli oggetti 


6.43 | processi di recupero dalla memoria sembrano essere simili 
quando si ricorda un oggetto realmente visto o solo immaginato. 

Si presenta ai soggetti una griglia che contiene una lettera (a sinistra), 

0 sulla quale essi devono immaginare una lettera. Dopo un certo intervallo 
di tempo, sulla griglia appare un puntino (a destra) e i soggetti devono dire 
se ricade dentro o fuorì la lettera vista oppure immaginata. Il tempo 
necessario per formulare questo giudizio è simile nelle due condizioni. 

Per esempio, i soggetti sono più lenti nel rispondere «NO», in entrambe 

le condizioni, quando il puntino è vicino al bordo della lettera vista 

0 immaginata. Adattata da Podgorny e Shepard (1978). 


in base al colore, ma quando le si chiedeva di dire il nome 
di un colore o di indicare un colore che era stato nomina- 
to, le sue prestazioni erano notevolmente alterate. Nei 
compiti di immaginazione (o di mental imagery) questa pa- 
ziente non riusciva a rispondere alle domande sui colori 
degli oggetti, perciò era in grado di dire che la banana è un 
frutto che cresce nei climi caldi, ma non qual è il suo colo- 
re. Fatto ancora più sorprendente, questa donna risponde- 
va invece a domande metaforiche sui colori. Per esempio, 
poteva rispondere a: «Qual è il colore dell'invidia?» A do- 
mande come questa non si risponde tramite la creazione 
di immagini mentali. 

| pazienti con deficit visivi d'ordine superiore rivelano 
deficit corrispondenti anche nell'immaginazione. Consi- 
deriamo due pazienti, uno con lesioni bilaterali della cor- 
teccia temporale e danni estesi alla regione occipitale sini- 
stra, e un altro con lesioni bilaterali della corteccia parie- 
to-occipitale. Il paziente con le lesioni più ventrali, occipi- 
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to-temporali, aveva difficoltà a immaginare facce o ani- 
mali. Egli descrisse l'elefante come un animale con lunghe 
zampe e un collo che poteva piegarsi fino a terra per pren- 
dere le cose, mentre di Abraham Lincoln disse che aveva 
un volto piccolo e rotondo, Malgrado queste difficoltà, il 
paziente era in grado di disegnare agevolmente una pian- 
tina della sua casa e di localizzare le città principali su una 
mappa degli Stati Uniti. Invece il paziente con danni alle 
vie dorsali produsse vivide descrizioni quando gli sì chiese 
di immaginare oggetti, mentre fallì nei compiti di imma- 
ginazione spaziale. Egli descrisse l'elefante come un ani- 
male grande, con un lungo naso, grandi orecchie flosce, 
coda piccola e quattro grosse zampe, ma non fu in grado 
di spiegare come si raggiungeva un posto nelle vicinanze 
di casa sua né dimostrò di conoscere regioni geografiche 
più estese, Di Chicago disse solo che era a nord di Boston. 
Insieme i casi di questi due pazienti forniscono la prova di 
una dissociazione, a livello dell'immaginazione, nell'ela- 
borare il «che cosa» e il «dove» molto simile a quella che si 
osserva nella percezione. 

Altre prove neuropsicologiche sono emerse da studi fi- 
siologici su soggetti normali. Farah ha misurato i poten- 
ziali evocati mentre i soggetti leggevano una lista di pa- 
role, o mentre leggevano parole e simultaneamente dove- 
vano immaginarne i referenti. La componente iniziale 
del potenziale evento-correlato era identica in entrambe 
le condizioni, ma nella condizione dell’immaginazione si 
osservava un aumento dell'onda che rappresentava gli 
elettrodi occipitali. Anche se gli stimoli erano gli stessi 
nelle due condizioni, la generazione di immagini mentali 
aveva fatto selettivamente aumentare l'attivazione nelle 
aree visive, 

Risultati simili sono stati ottenuti da studi PET (Kosslyn 
etal., 1993), dai quali emerge che la produzione di imma- 
gini mentali non soltanto attiva le aree visive associative, 
ma fa aumentare il flusso sanguigno locale anche nella 
corteccia visiva primaria. Come sempre negli studi di brain 
imaging, è difficile sapere se questa attività sia essenziale 
per la generazione delle immagini mentali. Potrebbe darsi, 
infatti, che le immagini siano generate in aree visive se- 
condarie e che l'attivazione della corteccia visiva primaria 
sia dovuta a connessioni a feedback. Stephen Kosslyn e i 
suoi collaboratori alla Harvard University hanno usato un 
nuovo metodo di stimolazione magnetica transcranica 
(TMS) per valutare l'importanza funzionale della corteccia 
visiva nella creazione di immagini mentali. Il coil (la bobi- 
na) della TMS fu collocato sopra la corteccia visiva prima- 
ria e i soggetti ricevettero un impulso al secondo per 10 
minuti. L'ipotesi era che questa procedura alterasse l’atti- 
vità neurale nella struttura bersaglio per circa 10 minuti 
dopo il termine della stimolazione. Come condizione di 
controllo si ripeté la procedura TMS, orientando però la 
bobina in modo tale che gli impulsi magnetici non rag- 
giungessero il cervello. Dopo la TMS sulla corteccia visiva, 
i soggetti impiegavano più tempo nel formulare giudizi 
basati su immagini mentali, rispetto a quello impiegato 


nella condizione di stimolazione simulai 
sono in accordo con l'ipotesi che dura 
di immagini mentali vengano evocate 
nella corteccia visiva primaria, benché sia, 
stimolazione magnetica elimini anche la fu 
aree visive secondarie, attraverso proiezio 
dalla corteccia visiva primaria. 

Queste prove depongono fortemente a: 
tesi che l'immaginazione utilizzi molti dei p 
anche per la percezione. Quando viene 
magine mentale, le scene visive probab 
le aree cerebrali visive, i suoni le aree uditi 
quelle olfattive. I risultati degli esperimenti 
ni mentali dimostrano che la memoria per 
ni percettive non è indipendente dai proa 
Non si deve pensare all'elaborazione p 
memoria come a entità neurali distinte; la 
cettiva potrebbe semplicemente riattivare vie p 
Malgrado le somiglianze fra percezione e 
zione, sarebbe prematuro concludere che i 
sono identici. Sebbene sia frequente il riscontro di 
corrispondenti della percezione e dell'imm 
tuttavia non mancano le eccezioni. Persone 
segno di agnosia possono manifestare deficit d 
Binazione, essendo incapaci di ricordare se un ai 
la coda corta o lunga, o se la lettera P contiene 
ricurvo. Al contrario, sono stati trovati pazienti. 
me gravi di agnosia che conservano intatta la i 
immaginare. Analogamente, certi pazienti affetti 
matopsia grave non mostrano un deficit corrispa 
in compiti che sembrerebbero implicare la capaî 
immaginare il colore. Uno di questi pazienti non 
to poteva ricordare i colori di oggetti familiari (ca 
esempio, le cassette della posta in uso negli Stati 
ma era anche in grado di operare distinzioni più 
come stimare che nel colore di una prugna c'è p 
che in una melanzana (Shuren et al., 1996). 

Possiamo cercare di Spiegare le dissociazioni tra im 
ginazione e percezione supponendo che condivid 
stesse forme della rappresentazione, ma che le mo 
con cui realizzano tali rappresentazioni siano div 
Consideriamo due versioni di un compito, nel qi 
osservatore deve decidere se le orecchie degli asini 
flosce o appuntite. Nella versione che comporta l'in 
ginazione, l'osservatore deve generare una rappres 
zione mentale. È poco probabile che per svolgere ila 
pito il soggetto immagini soltanto le orecchie dell 
la cosa più plausibile è che generi un'immagine dell 
ro animale, per poi zoomare sulla testa in modo da 
minarla più in dettaglio. L'immaginazione quindi rid 
de che le parti siano generate e organizzate nel modo: 
propriato. Passiamo ora a considerare lo stesso test nel 
versione percettiva; questa volta si mostra all’osservato 
un'immagine di un asino e, come nel caso precedente, 
si chiede di identificare e confrontare le parti. Nella p 
cezione le parti non devono essere generate, ma piutto 
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sentazione dello stimolo. Il processo 
itazione del percetto nelle sue compo- 
le orecchie dalla testa. 

ni tra immaginazione e percezione han- 
ppare modelli in cui l’accesso alle cono- 
venire attraverso una molteplicità di 
i nuovo il paziente C.K., l'uomo af- 
integrativa che riusciva però a rico- 
te da ortaggi. C.K. non ha problemi 
nmaginazione; per esempio, ha prodotto 
| di oggetti (Figura 6.44), dopo averne 
ando poi, durante una seduta successiva, 
tratì quegli stessi disegni, non ne ha ri- 
re uno. Così pure, mentre ha difficoltà 
le lettere, C.K. riesce benissimo nei compiti 
che richiedono trasformazioni multi- 
ha saputo rispondere prontamente alla 
è lettera si ottiene quando si prende una 
@ si aggiunge una lineetta orizzontale al 
do questi compiti, C.K. ha dimostrato di 
ntare visivamente gli oggetti e di cono- 
ributi visivi. Le sue rappresentazioni non si 
'oggetti interi: il compito di trasformazione 
dimostrato che questo paziente è in grado 
manipolare le parti componenti. C.K. ha 
0 si è trattato di estrarre le parti dall’input 


Bgnosia può risparmiare la capacità di disegnare a memoria 
Mfigura sono riportati due disegni di C.K., uno riproduce 

e l’altro una chitarra elettrica. La capacità di questo 
una rappresentazione visiva Interna sembrerebbe 
una seduta successiva C.K. non fu in grado di riconoscere 
ìe aveva disegnato. 


percettivo. Senza questa capacità, il suo riconoscimento 
degli oggetti è fortemente limitato. 

Un argomento stimolante, che però ha ricevuto relati- 
vamente poca attenzione, è il modo in cui la memoria vi- 
siva cambia col tempo in seguito a danni ai sistemi coin- 
volti nella percezione visiva. Sembra ragionevole prevede- 
re che, una volta privata di un input costante, la base delle 
nostre conoscenze si riorganizzi. Nel suo saggio The case of 
the colorblind painter [Il caso del pittore cieco ai colori], Oli- 
ver Sacks (1995) ha descritto il signor I. un artista di suc- 
cesso colpito da acromatopsia completa in seguito a un in- 
cidente automobilistico. Nei primi tempi, per il signor I. il 
mondo privo di colori era «orribile, disgustoso». Egli era 
terrorizzato all'idea di ritornare nel suo studio e scoprire 
che tutti | suoi quadri astratti, dipinti con le tinte più sma- 
glianti, ora gli apparivano un groviglio di bianchi, neri e 
grigi. La sua repulsione per un mondo senza colori si 
estendeva anche al di fuori dello studio. Perse ogni inte 
resse nel cibo, per via del suo uniforme «aspetto grigiastro 
e smorto»; perfino il sesso gli diventò ripugnante, dopo 
avere visto di un colore «grigio topo» la carne di sua mo- 
glie e la propria. È interessante notare che nel signor |. la 
conoscenza dei colori era ancora intatta, come il suo 
shock rivela molto bene. Egli poteva ricordare, con estre- 
ma precisione e fin nei minimi dettagli, ì colori che sì 
aspettava di vedere nei suoi quadri. Era proprio la discor- 
danza tra queste aspettative e ciò che vedeva a gettarlo in 
una profonda depressione. Cominciò a evitare i musei, 
perché quei dipinti a lui così ben noti gli sembravano 
completamente sbagliati. 

Ma nel corso dell’anno seguente avvenne una trasfor- 
mazione. Nel signor I. la memoria per i colori cominciò 
pian piano a scomparire. Non si disperava quando guar- 
dava un pomodoro non più rosso, o un tramonto svuota- 
to di tutti i suoi colori. Sapeva che c'era qualcosa di sba- 
gliato, ma la sensazione della mancanza dei colori era 
molto più vaga. Anzi, egli incominciò ad apprezzare le 
sottigliezze del suo mondo in bianco e nero. Sopraffatto 
dalla luminosità del giorno, il signor I. divenne una per- 
sona notturna, perché di notte poteva apprezzare le for- 
me nella loro purezza, «sgombre dal colore». Questo 
cambiamento si manifestò anche nella sua produzione 
artistica (Figura 6.45). Prima dell'incidente, il signor |. 
contava sul colore per generare contorni elusivi, per evo- 
care sulla tela il movimento. Nel suo mondo in bianco e 
nero, forme geometriche delineavano contorni netti. 

H.J.A., il paziente affetto da agnosia integrativa di cui 
abbiamo già parlato, sperimentò col tempo una perdita 
analoga della memoria visiva (Riddoch et al., 1999). La 
Figura 6.46 mostra due set di disegni, uno prodotto du- 
rante il primo esame a 4 anni di distanza dall'ictus, l’al- 
tro risalente a 10 anni più tardi. Sebbene non si possano 
escludere anche gli effetti dell'invecchiamento, in H.J.A. 
si manifestò col tempo un cambiamento nel descrivere 
gli oggetti comuni. Quando fu esaminato a 15 anni di di- 
stanza dall’ictus, le sue descrizioni erano soprattutto ver- 
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6.45 Un quadro astratto dipinto 
dal signor |., due anni dopo il suo 
incidente. In quel periodo il signor | 
Stava sperimentando i colori, anche 
se non riusciva a vederli, Da Sacks 
(1995) 


bali e incentrate principalmente sulle funzioni degli og- rato fino a raggiungere livelli quasi normali al mo 
getti; inoltre la frequenza dei riferimenti agli attributi vi- di quel controllo, benché i deficit si manifestassero: 

sivi fu minore che nelle sedute precedenti. Fatto interes ra nei test con disegni. Come egli stesso ebbe a dite 
Î sante, in H.J.A. il riconoscimento degli oggetti era miglio- —mie capacità di riconoscimento in realtà non sò 


(a) 


6.46 Disegni prodotti da H.J.A. 

4 anni (a) e 14 anni (b) dopo l'ictus | b) 

che lo aveva colpito. A sinistra 

| disegni riproducono un sedano, 

a destra un gufo. Le produzioni 

della seconda seduta sono molto 

più povere; ciò suggerisce una perdita 
\ di conoscenza visiva associata con 

Il persistere dell'agnosia. | soggetti 

di controllo, di età equiparabile, 

mostrano scarsi segni 

di deterioramento dell'abilità nel 

disegno su uno stesso arco di tempo. 

Da Riddoch et al. (1999). 
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fate né migliorate. Sono migliorati i miei siste 
irare il problema, non le mie capacità di rico- 
, almeno così credo». «Aggirare il problema» 
0 caso parrebbe voler dire un maggiore ricorso 
Iteristiche distintive, come il manico in una taz- 
i, 0 alle informazioni relative a profondità e 
la capacità di H.).A. di accedere ai contenuti 


itapitolo abbiamo tracciato un quadro generale dei pro- 
Superiore coinvolti nella percezione visiva. Gli esseri 
della maggioranza dei mammiferi, sono creature 
la vista. La maggior parte di noi fa affidamento sulla vi- 
tificare non soltanto che cosa sta guardando ma an- 
dare, e così guidare le proprie azioni. Questi proces- 
te interattivi. Per mettere in atto un comporta- 
Tichiede abilità e destrezza, come afferrare al volo un 
o, dobbiamo determinare la forma e la grandezza 
e individuarne la traiettoria nello spazio, in modo da 
o in cui posizionare le mani. 
gcimento degli oggetti si può realizzare in una molte- 
di e implica molti livelli diversi di rappresentazione. Per 
Run oggetto, il nostro sistema visivo deve superare il 
Variabilità intrinseca dell'input sensoriale, estraen- 
oni critiche che distinguono una forma da un'altra. 
percettiva è soltanto una parte della soluzio- 
del problema generale del riconoscimento degli 
‘questa informazione sia utile, il contenuto dell'ela- 
corso deve essere messo in relazione con le cono- 
oggetti visivi depositate in memoria. La categorizza- 
Ntica ci permette di cogliere le somiglianze fra percetti 
le caratteristiche distintive degli oggetti. Noi non 
rie di forme e figure senza senso; la percezione visiva è, 
n canale molto efficiente per riconoscere il mondo e 
pn esso (per esempio, per determinare il percorso da 


della memoria visiva, integrando le varie parti in unico 
percetto coerente, non è migliorata. Il deficit percettivo 
ha portato a un corrispondente declino della conoscenza 
visiva. Non dovrebbe sorprenderci che un sistema che si 
costruisce attraverso l’esperienza percettiva richieda che 
tale esperienza si mantenga intatta; torneremo su questo 
punto nel Capitolo 15. 


seguire in una stanza ingombra di oggetti, o per scegliere gli at- 
trezzi che possono rendere più efficiente la nostra azione) 

Inoltre la visione è uno strumento fondamentale per realizza- 
re uno degli scopi essenziali della percezione: riconoscere gli altri 
membri della stessa specie. Si può supporre che l'importanza 
della percezione delle facce abbia portato allo sviluppo di una 
forma di rappresentazione alternativa, capace di analizzare la 
configurazione globale di uno stimolo, anziché le sue singole 
parti. D'altra parte, possono essersì evolute molteplici forme di 
rappresentazione, ed è possibile che la percezione dei volti sia 
una forma altamente dipendente dalla rappresentazione della 
configurazione generale. Come si vede nel modello di Martha 
Farah, le evidenze sperimentali ci portano a ritenere assoluta la 
dicotomia fra la modalità rappresentazionale basata sulle parti e 
quella basata sulla configurazione globale. Nel riconoscimento 
degli oggetti, queste due forme della rappresentazione interagi- 
scono e il loro contributo relativo varia a seconda del compito e 
degli oggetti che vengono percepiti 

Il carattere finalistico della percezione — ovvero il fatto che ci 
serviamo della visione per guidare i nostri movimenti, per manipo- 
lare attrezzi o per riconoscere i volti — sottolinea anche l'aspetto 
selettivo della cognizione. Noi non siamo processori passivi di 
informazioni, ma abbiamo la facoltà di scegliere in mezzo alla 
straordinaria dovizia di stimoli che in qualunque momento colpi- 
scono i nostri sensi. Al variare dei nostri scopi, varia costantemen- 
te anche l'importanza relativa delle diverse fonti di informazione. 


cune differenze tra la via visiva dorsale e quella 
tto alle modalità di elaborazione? In quale modo 
ze sono utili? In che senso è fuorviante implicare 
funzionale di due vie visive distinte? 


| PAROLE CHIAVE _ | 


Alessia Elaborazione olistica Unità gnostica 
Atassia ottica Giro fusiforme Via dorsale 
Costanza dell'oggetto Prosopoagnosia (occipito-parietale) 
Deficit categoria-specifici Schema di riferimento vista-indipendente Via ventrale 
Elaborazione analitica Teorie vista-dipendenti (occipito-temporale) 


| SPUNTI DI RIFLESSIONE | 


MR La signora S ha subito di recente una lesione cerebrale. A quanto 
la paziente sostiene, in seguito alla lesione ha difficoltà 
a «vedere». Il suo neurologo ha formulato in via preliminare 

una diagnosi di «agnosia», ma nessun segno più specifico è stato 
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rilevato. Per determinare l'esatta natura dell'agnosia di questa Mt Riconsiderate le ipotesi proposte per spiegare il fatto sca 
paziente viene richiesto il parere di un neuropsicologo cognitivo. che le lesioni cerebrali possono causare un danno 
Di quali test comportamentali si potrebbe avvalere al riconoscimento degli oggetti viventi. Quali prove da 
il neuropsicologo per trarre una diagnosi più precisa? Si ricordi maggior sostegno a un'ipotesi rispetto all'altra? 
che è importante condurre test anche per determinare se il deficit MI immaginate di avere ricevuto, in un confronto a squat 
della paziente filetta un problema più generale di percazione il compito di difendere la teoria che nel cervello si è e 
0 di memoria visiva. un sistema specializzato per la percezione dei volti, Qui 
Mm Uno studioso che lavora con la risonanza magnetica presso ‘argomenti portereste per sostenere la vostra po 
una struttura ospedaliera sente parlare del caso. Quali studi Ora passate dall'altra parte. Provate adesso a d 
di imaging anatomici e funzionali potrebbe consigliare questo la posizione per cui la percezione dei volti dipende 


studioso, e quali particolari risultati andrebbero a sostegno 


dal funzionamento di un sistema molto efficiente nell'a 
di ognuna delle possibili diagnosi? 


sottili discriminazioni. 
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lla sessantina stava comodamente seduto da- 
dottoressa. Alcune settimane prima era stato 
Ctus, ma a quanto pareva stava recuperando 
i non manifestava alcun problema duraturo 
la, né alle capacità motorie né a quelle verba- 
è, però, era molto preoccupata perché la vista 
ava aver subito un danno: pareva che 
«vedere» normalmente, e ciò gli creava 
le normali attività della vita quoti- 
a, una neurologa, incominciò a esami- 
‘e în effetti poté constatare che, nono- 
cuperando bene, tuttavia aveva alcune dif- 
gli oggetti. La dottoressa estrasse un petti- 
@lo tenne bene in vista davanti al paziente 
he cosa vede?» gli chiese. «Beh..., non 
oh... è un pettine, un pettinino da ta- 
se la dottoressa. Poi, dopo averlo estratto 
cesso del camice, gli mostrò un cucchiaino, 
essa domanda (Figura 7.1b). Dopo un mo- 
lente rispose: «Vedo un cucchiaio». Bene di 
Itoressa allora mostrò all’uomo sia il pettine 
chiedendogli di nuovo che cosa vede- 
un cucchiaio», disse l’uomo. La dot- 

il pettine subito dietro al cucchiaio, in 
Oggetti si sovrapponessero nello stesso 
) Spazio pur restando visibili entrambi, poi 
liovo all'uomo che cosa vedeva (Figura 7.1c). Il 


ione e orientamento 
iale dell'attenzione 


mo forse ogni segnale che illumina la nostra retina, investe la coclea, accarezza la pelle e penetra con l'aria 
(ci? Quanto è grande l'influenza che i desideri, le convinzioni, gli intenti e i bisogni momentanei 

le nostre esperienze percettive? Le risposte a queste due domande sono, rispettivamente, «no» e «molto» 
rienza soggettiva è dominata da ciò che attrae la nostra attenzione e da ciò su cui scegliamo 

i Chiarire quali sono gli esatti meccanismi neurali che entrano in gioco quando concentriamo l’attenzione 
0 quando tali eventi si impongono alla nostra coscienza, è uno dei temi più affascinanti delle 

gnitive. Prendiamo ora in esame una particolare situazione. BI 


paziente disse di vedere un pettine. Quando la neurologa 
gli chiese del cucchiaio, il paziente rispose di non veder- 
lo, ma poi improvvisamente esclamò: «Sì, c'è, eccolo lì. 
Adesso lo vedo». «E che cos'altro vede?» chiese la dotto- 
ressa. «Nulla», rispose l'uomo. «Non vede nient'altro, 
proprio niente?» chiese la dottoressa, agitando vigorosa- 
mente proprio davanti al viso del paziente il cucchiaio e 
il pettine ora invisibile, nella speranza di attrarre la sua 
attenzione. L'uomo guardava fisso davanti a sé, con uno 
sguardo molto intento; infine disse: «Sì, sì, li vedo ades- 
so. Vedo dei numeri». «Che cosa? - esclamò la dottoressa 
con stupore - Che numeri? Non ci sono numeri. Che 
cosa vede?» Il paziente socchiuse gli occhi, come se vo- 
lesse sforzare la vista, e scuotendo leggermente la testa 
disse: «Sì, vedo dei numeri». La dottoressa si accorse che 
lo sguardo dell'uomo sembrava diretto lontano, si girò 
per guardare alle proprie spalle e vide un grande orologio 
sulla parete dietro di sé. Girandosi di nuovo verso l’uomo 
disse in tono vivace: «Sì... numeri. Sull’orologio che c'è 
sul muro, certo. Bene. Grazie». 

La cosa interessante in questo racconto è che la dotto- 
ressa teneva entrambi gli oggetti davanti agli occhi del 
paziente mostrandoli contemporaneamente, sovrapposti 
nello spazio ma ben visibili e in piena luce. L'uomo però 
riusciva a vedere solo un oggetto per volta, oppure vede- 
va oggetti più lontani sulla linea del suo sguardo, persino 
quando gli altri gli venivano messi proprio davanti al 
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7 Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


7.1 Un paziente viene esaminato 
mentre è in fase di recupero da 

un ictus cerebrale. (a) La neurologa 
mostra all'uomo un pettine 

e gli chiede che cosa vede. Il paziente 
dice di vedere il pettine. 

(b) La dottoressa gli mostra poi 

un cucchiaino e l'uomo dice 

di vederlo, (c) Quando la neurologa 
mostra contemporaneamente sia 

il cucchiaino che il pettine, l'uomo 
dice di vedere soltanto un oggetto 
per volta. Questo paziente è affetto 
dalla sindrome di Balint. 


(a) 


naso perché potesse vederli bene. Questo paziente era af- 
fetto dalla sindrome di Balint, della quale parleremo tra 
poco. Che tipo di danno cerebrale può portare ai deficit 
riscontrati in questo paziente, e che cosa ci suggeriscono 
queste osservazioni circa il modo in cui sono organizzate, 
nel cervello, la vista e l'attenzione? Soffermiamoci sulla 
seguente domanda: prestiamo più attenzione agli oggetti 
oppure alle regioni dello spazio, o a entrambe queste 
cose? Forse la risposta sta, in qualche modo, nel mezzo. 
Ricordate quanto abbiamo detto, nel Capitolo 6, sui due 
canali principali dell'analisi visiva corticale (si riveda la 
Figura 6.3)? In che modo l’organizzazione del sistema vi- 
sivo in una via della localizzazione spaziale (via «where») 
e in una degli oggetti (via «what») interagisce con l’atten- 
zione, in maniera da provocare i deficit osservati nei pa- 
zienti affetti da sindrome di Balint? 

In questo capitolo vedremo che l’attenzione coinvolge 
sia processi volontari top-down sia meccanismi bottom-up 
di tipo automatico o guidati dallo stimolo, e che questi 
due tipi di processi sono tra loro in competizione dina- 
mica per il controllo del focus dell'attenzione a ogni dato 
momento. Questi effetti dell'attenzione, che influenzano 
il processo di elaborazione dell'informazione nel cervello, 
possono aver luogo negli stadi iniziali dell’elaborazione 
sensoriale, anche se, forse, in fasi non troppo precoci. 
Reti cerebrali diffuse interagiscono in modo tale da per- 
metterci di concentrare l'attenzione sugli eventi rilevanti 
e, fatto molto importante, di ignorare quelli irrilevanti. 
Queste reti attenzionali implicano sia strutture în tutti i 
lobi della corteccia sia strutture subcorticali. Tuttavia 
queste reti sono altamente specifiche per aspetti diversi 
dell'attenzione, così che il danno di regioni cerebrali dif- 
ferenti può portare a un'ampia gamma di disturbi dell'at- 
tenzione, tra cui la sindrome di Balint e i disordini del- 
l'attenzione spaziale come il neglect unilaterale, sui quali 
torneremo verso la fine del capitolo. 

Incominceremo col considerare l'attenzione dal punto 
di vista della psicologia cognitiva. Dopo di che ci adden- 
treremo nella neurobiologia e nella neurologia dell'atten- 
zione, utilizzando le prove emerse da studi su animali e 


(b) 


esseri umani per capire perché alcune cose g 
l’accesso alla nostra coscienza mentre altre nè. 
escluse, in quale modo il cervello controlla questi 
fondamentale e che cosa accade quando essa va pé 


I modelli teorici dell'attenzione 


Quello di «attenzione» è un concetto intuitivo è al 
stesso enigmatico. Esso implica concetti famili 
prestare attenzione a nostra madre quando di il 
come dobbiamo comportarci, ma racchiude în 
la natura elusiva della coscienza umana, 
quando la nostra attenzione è così concenti 
pensiero da non udire gli avvertimenti di n 
con tutti i rischi che ciò comporta. A un primo 
perficiale può sembrare che l’attenzione sia last 
del vedere o del percepire, ma a una rifle 
profondita risulta chiaro che l’attenzione im 


7.2. Wiliam James, grande psicologo americano (1842-19 


‘ha molti significati. Implica la coscienza, la consapevo- 
‘capacità di concentrazione, per non parlare poi dei suoi 
Verso la fine degli anni ‘50 e l'inizio degli anni ‘60, prima 
inizio la rivoluzione segnata dalla teoria dell'elaborazio- 
ormazioni, le ricerche furono rivolte soprattutto alle con- 
enerali dell'attenzione. L'enfasi allora era posta sulla distin- 
stati consci e inconsci, come la veglia e il sonno, Verso la 
anni ‘40 Giuseppe Moruzzi e Horace Magoun (1949), atti- 
so la University of California a Los Angeles, dimostrarono 
Ido il tronco encefalico di un gatto, si poteva indurre un 
del suo stato comportamentale complessivo. La sti- 
‘alcune regioni del tronco encefalico induceva il sonno, 
lazione di altre induceva lo stato di veglia. 
mbiamenti nello stato globale di attivazione fisiologica 
ono essere messi in relazione con specifici neuroni nel 
Orispecchiati da cambiamenti nell'elettroencefalogram- 
piccole fluttuazioni del voltaggio che accompagnano 
ale nel cervello di tutti gli animali. L'EEG è un chiaro 
lello stato di vigilanza o di sonno nei soggetti normali; è 
intificare con esattezza il passaggio tra la veglia e il son- 
differenti fasi del sonno, semplicemente osservando 
la, occorre distinguere talî cambiamenti dalle variazioni 
tà cerebrale che sono alla base dell'attenzione selettiva e 
ione selettiva. 
ti attentivi hanno un'organizzazione gerarchica. AI 
rale si trovano stati globali come la veglia e il sonno. 
de stati di maggiore o minore vigilanza e stati più o 
i sonnolenza, allerta e iperallerta, quando la situazione 
În pericolo la vita dell'individuo. A un livello di de- 
Ù fine si situano | diversi livelli di vigilanza entro ciascuno 
di allerta; sono questi livelli appropriati per descrivere 
à, come l'effetto del cocktail partydi cui si parla in questo 


ne cose guad 
tre altre ne re: 
ntrolla questa al 
ndo essa va peri 


intuitivo e al tei 
etti familiari, coî s 
‘ quando ci ins ‘3R) 
icchiude in sé 
mana, come a€ 
ì concentrata su 
‘nti di nostra m 


\a riflessione pîi 
ione implica qu 


del cocktail party non è un semplice cambiamento nello 
di attivazione o di attenzione ma dipende dall'atten- 
ettiva, poiché lo scopo di chi ascolta è prestare attenzione 
fonte sonora, ignorando al tempo stesso gli input poten- 


iù della sensazione e della percezione, benché sen- 
bbio interagisca con esse. Per esempio, possiamo 
fe attenzione a cose diverse dagli input sensoriali: 
ione può essere diretta su processi interni menta- 
il ripensare a certi ricordi o l’addizionare mental- 
dei numeri. 

0 carattere introspettivo dell'attenzione è stato 
è molto bene dai primi psicologi come William Ja- 
lavorò alla Harvard University (Figura 7,2) ed 
tello di Henry, il grande romanziere e drammatur- 
Nell'Ottocento William James (1890) scriveva: 


fino di noi sa che cos'è l'attenzione. L'attenzione è la 
iche si impossessa, in modo chiaro e vivido, di uno solo 


ano (1842-1910). ielli che ci appaiono come oggetti, o collegamenti di idee, 


7 Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


241 


‘comportamentale e attenzione selettiva 


zialmente distraenti. Questa distinzione fra processi selettivi e cam- 
biamenti dello stato generale di arousal è essenziale sia per le sue 
Implicazioni sulla ricerca dell'attenzione selettiva, sia per le conse- 
guenze che cambiamenti comportamentali non selettivi possono 
avere sul disegno sperimentale. Per esempio, trovare che i neuroni 
sono più attivi quando un animale sta eseguendo un compito in uno 
stato di arousal maggiore rispetto a quando guarda insonnolito de- 
gli stimoli, potrebbe riflettere soltanto una differenza di stato non 
spedifica indotta dalla stimolazione dovuta al compito, e non la ma- 
nifestazione di meccanismi neuronali di elaborazione selettiva. Que- 
sti aspetti relativi al disegno sperimentale hanno inficiato l'interpre- 
tazione di molti tra i primi studi sull'attenzione selettiva, come è 
detto più diffusamente nel testo. Il problema ha potuto essere supe- 
fato grazie ai controlli che i neuroscienziati cognitivi hanno applica- 
to allo studio dell'attenzione uditiva in soggetti umani. Questo suc 
cesso è stato in gran parte dovuto all'affermarsi di un quadro teorl- 
co di riferimento nel campo della psicologia cognitiva, che distin- 
gueva tra processi selettivi e cambiamenti non specifici dello stato di 
attivazione generale: solo un altro esempio di come le teorie più 
contrastate stimolino il progresso scientifico. 


Stati 
generali 


| tec = 
concentrazione flessioni 
N (stati di allerta) 


rilassamento) 


Stati 
selettivi 


Relazioni gerarchiche fra stati di attivazione, vigilanza e attenzione 
selettiva 


tutti ugualmente possibili. La focalizzazione, la concentrazione 
della coscienza sono suoi aspetti essenziali. Essa comporta il ri- 
trarsi della mente da alcune cose per poter operare su altre con 
grande efficienza; si tratta di una condizione che è l’esatto op- 
posto di uno stato mentale confuso, stordito e svagato». 


Nelle acute osservazioni espresse in questo passaggio, 
James coglie le caratteristiche essenziali dei fenomeni at- 
tenzionali che attualmente sono al centro dell'indagine 
scientifica. Per esempio, la sua affermazione «l'attenzione 
è la mente che si impossessa», mette in evidenza gli aspet- 
ti volontari dell'attenzione, ovvero il fatto che possiamo 
controllare l'oggetto su cui concentrarla. E la frase di Ja- 
mes «uno solo tra quelli che ci appaiono come oggetti, o 
collegamenti di idee, tutti ugualmente possibili» fa riferi- 
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mento alla nostra incapacità di concentrare l’attenzione 
su molte cose allo stesso tempo, quindi agli aspetti seletti- 
vi dell'attenzione. Quando afferma che «essa comporta il 
ritrarsi della mente da alcune cose per poter operare su al- 
tre con grande efficienza», James sottolinea il concetto 
che le nostre capacità di attenzione sono limitate. 

Per quanto chiare e articolate fossero le affermazioni 
di James, al tempo in cui le scrisse si sapeva ben poco dei 
meccanismi computazionali di questi processi, e pratica- 
mente nulla dei loro aspetti neurofisiologici. Ancora 
oggi, dopo più di cent'anni di ricerche, lo studio dei mec- 
canismi attenzionali è in continua crescita, grazie alle ri- 
cerche con cui si tenta di scoprire i substrati neurali del- 
l’attenzione e della percezione selettiva. 

Vediamo ora di definire l'attenzione nei termini più 
confacenti agli scopi della prima parte di questo capitolo. 
L'attenzione è un meccanismo cerebrale cognitivo che 
permette di elaborare gli input, i pensieri o le azioni rile- 
vanti e, al tempo stesso, di ignorare quelli irrilevanti o di- 
straenti (questo è un modo per definire l’attenzione selet- 
tiva, si veda la scheda «Arousal comportamentale e atten- 
zione selettiva»). L'attenzione è un meccanismo occulto, 
nascosto (covert), il che significa che può operare senza ag- 
giustamenti palesi, manifesti (overt), delle strutture senso- 
riali esterne (per esempio, l’attenzione visiva può essere 
diretta verso oggetti o luoghi del mondo esterno, senza 
muovere gli occhi). È possibile suddividere l’attenzione in 
due grandi categorie: l’attenzione volontaria, 0 attenzio- 
ne «endogena», e l'attenzione automatica, o attenzione 
«esogena», Per attenzione volontaria si intende la capacità 
di prestare attenzione a qualche cosa intenzionalmente, 
mentre il termine attenzione automatica si riferisce a quei 
fenomeni in cui qualcosa, per esempio un evento senso- 
riale, cattura la nostra attenzione. Queste due forme del- 
l’attenzione differiscono rispetto alle proprietà e ai mecca- 
nismi neurali, come vedremo tra poco. 

Nelle neuroscienze cognitive gli studi sull'attenzione 
sono rivolti a tre scopi principali: (1) capire come l’atten- 
zione renda possibile e influenzi la rilevazione, la perce- 
zione e la codifica degli stimoli, nonché la generazione di 
azioni basate sugli stimoli; (2) descrivere quali algoritmi 
computazionali rendono possibili questi effetti; (3) sco- 
prire come questi algoritmi trovino attuazione nei circui- 
ti neuronali e nei sistemi neurali del cervello umano. 
Chiarire questi processi ci consentirà infine di capire 
come danni, o malattie, che colpiscono questi sistemi 
portino a deficit dell'attenzione e a problemi di natura 
cognitiva, 

Inizieremo il nostro esame dell'attenzione dando uno 
sguardo ai primi studi condotti sull’attenzione sensoriale. 
Nel 1894 Hermann von Helmholtz eseguì un esperimen- 
to affascinante sulla percezione visiva (Figura 7.3). Il 
grande fisiologo tedesco costruì e utilizzò per una serie di 
ricerche un tabellone, sul quale erano dipinte delle lette- 
re a varia distanza dal centro. Dopo aver appeso il tabel- 
lone alla parete di fondo del suo laboratorio, Helmholtz 


7 Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


ascosta 
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7.3. Hermann von Helmholtz 1821-1894). Apparecchi ] 
sperimentale messa a punto da von Helmholtz per studiare 

visiva. Helmholtz osservò che, tenendo gli occhi fissi al centròi 
Mentre questo veniva illuminato per pochi istanti da un lampo, 
poteva focalizzare in modo «coperto» l’attenzione su qua 
del tabellone e percepire le lettere situate in quel punto, mai 
difficoltà a percepire le lettere nelle altre posizioni. Helmholtz@ 
questo fenomeno a un effetto dell'attenzione, 


oscurò l’ambiente in modo da impedire che 
esterna di luce potesse illuminare il cartello, Q 
luminò per pochi istanti mediante una 
giusto un lampo di luce simile all'attuale 
macchina fotografica. Helmholtz voleva in 
aspetti dell'elaborazione visiva con stimoli pe 
breve tempo, ma nel corso delle sue ricerche sii 
un fenomeno molto interessante. Il tabellone é 
grande per poter essere visto tutto senza muoi 

chi, tuttavia era possibile stabilire in anticipol'a 
concentrare l'attenzione tenendo gli occhi fissi sì 
del cartello. Ovvero, Helmholtz fece ricorso ad 
oggi viene chiamata attenzione nascosta (co 
meno per cui il punto del campo visivo su cui 
sguardo può essere diverso dal punto su cui si 
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è l'attenzione. Così facendo egli notò che, du- 
istanti di luce, poteva percepire le lettere 
rovavano nella parte di cartello sulla quale aveva 
i dirigere la propria attenzione (senza muovere gli 
e gli era impossibile discriminare le lettere 
o in qualsiasi altra parte del tabellone. 
mholtz scrisse: «questi esperimenti dimostrano, 
ere, che mediante una decisione volontaria, an- 
senza di movimenti oculari e di cambiamenti 
azione, è possibile concentrare l’attenzione 
sazione proveniente da una parte particolare del 
a nervoso periferico e, allo stesso tempo, 
n attenzione da tutte le altre parti». 

Zie alle ricerche di James e di Helmholtz, gran par- 
Si poteva scoprire con l’analisi introspettiva 
omeni dell'attenzione era già noto agli inizi del 
Ma è stato necessario attendere la seconda 
olo, perché gli psicologi riuscissero a convali- 
Mm prove empiriche una qualsiasi delle teorie avan- 
i James e da Helmholtz. Negli anni ‘50 del Nove- 
li psicologi cominciarono a porsi domande sui 
dell'attenzione; ebbe così inizio lo studio 
co dell'attenzione «nascosta» di Helmholtz. 


ll anni lo psicologo inglese E.C. Cherry (1953) si 
Ò a studiare il cosiddetto effetto del cocktail party. 
7 le che nell'ambiente rumoroso, chiassoso, di 
party una persona riesca a concentrare l’at- 
Me su una particolare conversazione? Forse che 
conversazione ha maggior rilevanza perché chi 
Vicino a chi ascolta? No, non è questa la spiega- 
corretta, come la nostra esperienza quotidiana ci 
a, non sempre i suoni più forti sono quelli che 
îmo meglio, benché l'intensità del suono abbia una 
fluenza. Chi ascolta una conversazione a un cock- 
deve vincere i suoni più forti presenti nell'am- 
(come la musica o le conversazioni più vicine e 
jsose) e concentrare l’attenzione sulla conversa- 
che gli preme. Immaginate di avere appena incon- 
0a un party una persona interessante e di stare dispe- 
mente cercando di udire ciò che vi dice, in modo da 
dare risposte brillanti e intelligenti. Certo non vor- 
fe rispondere ai suoi commenti con frasi del tipo: 
?... Scusi, che cosa ha detto?» Piuttosto desiderate 
e in modo appropriato ed elegante, quindi pre- 
ite molta attenzione a ciò che vi dice e cercate di evita- 
‘interferenza di altri input. 

‘attenzione selettiva uditiva è il meccanismo che per- 
di raggiungere questo scopo — la percezione di un 
e segnale verbale in un ambiente rumoroso — senza 
er mettere la mano intorno all'orecchio, 0 chiedere 
band di suonare più piano, o zittire in modo sgrade- 
gli altri invitati del party. Grazie all'attenzione selet- 


blah blah 
blah blah 
blah blah 


blah blah 
blah blah 
blah blah 


Che noi: 
Scultura?” 
Dove? 
Quale galleria? 


«Caspita, 
ma è 
grandioso!» 


blah blah 
blah blah 


blah blah La nuova scultura 


è eccezionale. 
Certo aumenterà 
il prestigio 


blah blah della collezione 


blah blah 
blah blah P 


74 L'effetto del cocktail party, individuato da Cherry (1953), 
dimostra che anche nell'ambiente pieno di confusione e di rumore 
di un cocktail party le persone possono concentrare l'attenzione 
su un'unica conversazione. 


tiva, potete percepire il segnale che vi interessa in mezzo 
al rumore che lo sovrasta, e mantenere così intatto il vo- 
stro fascino anche in un contesto sociale difficile. Ma se 
pensate che il vostro interlocutore sia noioso, potreste 
scegliere (0 essere incapaci di evitarlo) di concentrare l’at- 
tenzione su un’altra conversazione, servendovi dell’at- 
tenzione nascosta (Figura 7.4). 

L'effetto del cocktail party illustra chiaramente quali 
tipi di fenomeni attraggono l'interesse degli psicologi co- 
gnitivi che studiano i processi dell'attenzione. Cherry 
analizzò questo effetto facendo pervenire, attraverso una 
cuffia, alle orecchie di un soggetto normale messaggi ver- 
bali tra loro in competizione (ascolto dicotico). In con- 
dizioni sperimentali differenti, egli chiese ai soggetti di 
ascoltare e di «ombreggiare» (tecnica dello shadowing, che 
consiste nel ripetere ogni parola immediatamente dopo 
averla udita) una serie di parole che giungevano a una 
delle orecchie, ignorando contemporaneamente gli input 
simili che arrivavano all’altra. 

Cherry scoprì che i soggetti, quando ricevevano un 
messaggio diverso a ciascun orecchio e dovevano om- 
breggiare quello udito da uno soltanto, non erano in gra- 
do di riferire nessuno dei vocaboli contenuti nel messag- 
gio ignorato, cioè quello a cui non avevano prestato at- 
tenzione (Figura 7.5). Ciò indusse Cherry e altri studiosi a 
supporre che focalizzare l’attenzione su un solo orecchio 
portasse a una migliore codificazione degli input che arri- 
vavano a quell’orecchio, e forse alla perdita o alla degra- 
dazione degli input inviati all'orecchio su cui non era 
concentrata l'attenzione. 
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Input focalizzati 


Il presidente Lincoln 
spesso leggeva alla 
luce del caminetto. 


Output verbale 


Il presidente Lincoln 
spesso leggeva alla 
luce del caminetto... 


Cuffia 


7.5 L'apparecchio sperimentale messo a punto da Cherry 

per l'ombreggiatura (shadowing), la tecnica in cui si presentano ai due 
orecchi del soggetto informazioni uditive differenti. Il compito del soggetto 
consiste nell'«ombreggiare» (ripetere immediatamente dopo) gli stimoli 
uditivi giunti a uno solo degli orecchi. 


Per spiegare i dati emersi da ricerche come quella di 
Cherry, lo psicologo inglese Donald Broadbent (1958), at- 
tivo presso la Cambridge University, propose una sua teo- 
ria dell'attenzione. In questo modello Broadbent introdu- 
ceva il concetto di sistema per l'elaborazione delle informa- 
zioni (termine che abbraccia tutti gli aspetti dell’elabora- 
zione di dati da parte del cervello, compresi gli input sen- 
soriali), descritto come un canale dotato di capacità limi- 
tata, quindi in grado di contenere solo una certa quantità 
di informazioni (Figura 7.6). Quindi i numerosi input sen- 
soriali che possono raggiungere i livelli cerebrali superiori 
per essere elaborati devono subire una selezione, così che 
solo gli eventi più importanti (quelli su cui si è focalizzata 
l’attenzione) riescono a passare. Broadbent descrisse que- 
sto meccanismo come una sorta di «filtro» che poteva la- 


7.6 Il modello dell'attenzione selettiva proposto da Broadbent. 

In questo modello un meccanismo di filtro (gating) limita la quantità 

di informazioni che possono passare ed essere sottoposte ad analisi 
d'ordine superiore. Il meccanismo del filtro qui rappresentato 

assume la forma di influenze top-down sulle prime fasi dell'elaborazione 
neurale, sotto il controllo di processi esecutivi volontari. Adattata 

da Broadbent (1958). 


sciar passare l'informazione considerata dai me 
attentivi e bloccare l'informazione trascurata, 

Alcune proprietà del modello di Broadbent si ad 
vano bene con le osservazioni reali e rendevani 
dei limiti all'elaborazione rivelati da esperi 
quelli di Cherry; tuttavia un'interpretazione ri 
modello del filtro non riusciva a spiegare 
Cherry e altri studiosi suoi contemporanei, 
Moray (1959), scoprirono che, sebbene il me 
rato non fosse notato quasi mai, tuttavia, se con 
informazioni sufficientemente rilevanti per i 
per esempio quando in quel messaggio essi udi 
il proprio nome - spesso i soggetti erano capaci d 
minare e di orientare l’attenzione verso l’inform 
maggiore rilevanza soggettiva. Il concetto di ii 
gli stimoli ignorati indusse molti studiosi a ritem 
tutta l'informazione fosse sottoposta a un certo. 
elaborazione, indipendentemente dal suo acce 
meno alle fasi successive del processo di e 
Questa interpretazione aprì la strada a un dibattit 
è protratto fino a oggi, benché attualmente siano 
nibili evidenze importanti, emerse da studi di fis 


Ciò influisce su tutti i processi della codifica e de 
moria che di norma agirebbero poi su quegli in 
questi quesiti si è cercato di dare risposta con vari 
della selezione, che ora descriveremo. 


Ipotesi della selezione precoce 
e ipotesi della selezione tardiva 


Una questione centrale — sollevata dagli esperimet 
l’effetto del cocktail party e dalla teoria del filtro ava 
da Broadbent — riguarda la fase (o le fasi) di elab 
degli stimoli in cui i segnali in ingresso possono ess 
lezionati, oppure respinti, dai processi attenzionali 
scono così le ipotesi contrapposte di «selezione preco 
«selezione tardiva», con le quali gli psicologi 
hanno cercato di spiegare quel certo grado di elabofi 
che anche i segnali apparentemente ignorati 
realtà ricevere. Ovvero, dato che non siamo 
delle conversazioni a cui non abbiamo prestato atti 
ne, è possibile che semplicemente chiudiamo il fill 
input irrilevanti, prima che raggiungano il livello del 
scienza. Ma la domanda cruciale è: quanto prima? 
Secondo l'ipotesi della selezione precoce, uno $i 
lo non deve necessariamente subire un'analisi pera 
completa ed essere codificato come informazione $ 
tica o categoriale, prima di essere selezionato per 
riore elaborazione oppure respinto come irrilevani 
tornando agli esperimenti e alle osservazioni di 
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Si riveda la Figura 7.3), possiamo spiegarli alla luce 
teoria della selezione precoce ipotizzando che, du- 
processo di elaborazione visivo, siano elaborate 

ere provenienti dalla posizione spaziale su cui 
zione deve concentrarsi, mentre le informazioni 
zioni irrilevanti sarebbero bloccate a livello del 
a che il cervello le codifichi come lettere del- 


ira precedere la conclusione di una minuta 
ettiva delle caratteristiche elementari dello sti- 
avvenga, per esempio, prima che le analisi 
a, della forma e del colore dello stimolo 
no a termine. Il concetto di selezione precoce sug- 
quindi, che questo tipo di attenzione sarebbe po- 
ente in grado di alterare le nostre percezioni, 
ndo il modo in cui gli input ignorati (e forse an- 
lî attesi) sono elaborati in uno stadio molto pre- 
l'analisi visiva. 

Ipotesi della selezione precoce si contrappone a un'i- 
ilternativa, detta della selezione tardiva, secondo 
‘tutti gli input, sia focalizzati che ignorati, sono 
ati in eguale misura dal sistema percettivo, fino 
dio di codifica e di analisi semantica (del significa- 
selezione avverrebbe solo a questo punto, per cui 
timoli sarebbero ammessi a un'ulteriore elabora- 
e infine a una rappresentazione cosciente. Questa 
pretazione implica che i processi dell'attenzione non 
Qinfluenzare le nostre percezioni degli stimoli, al- 
lo i processi del sistema per l'elaborazione senso- 
Ogni selezione avrebbe luogo, piuttosto, a sta- 
avanzati dell’elaborazione, stati che coinvolgono 
sull'opportunità che gli stimoli abbiano accesso 
a, siano codificati in memoria o avviino una 
ta: in questo contesto, il termine decisioni è riferito 
inconsci, non a una decisione consapevole del- 
re. Nella Figura 7.7 sono rappresentati i vari 
le relative differenze, previsti dai modelli della 
precoce e della selezione tardiva. 

ersioni più rigide della selezione precoce, come la 
proposta da Broadbent, non prevedevano né la co- 


ié segnali ad alta priorità erano in grado di en- 
sistema da fonti di input sensoriale presunte 
(come nel caso dei soggetti che, negli esperi- 
ti di ascolto dicotico, udivano fare il proprio nome 
le ignorato), era chiaro che la teoria originale di 
idbent richiedeva opportune modifiche. Una teoria 
iltro basata sull’assunto che l'informazione ignorata 
se semplicemente perduta non riusciva a spiegare 
ché l'informazione ignorata a volte non veniva perce- 
altre volte sì. Anne Treisman (1969), oggi attiva 
la Princeton University, ipotizzò che l’informazio- 
lel canale ignorato non venisse completamente esclu- 
Îa ogni ulteriore elaborazione, ma soltanto degradata 


} 
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7.7 Rappresentazione schematica delle ipotesi alternative — teorie della 
selezione precoce e della selezione tardiva — sull’elaborazione percettiva. 
Queste ipotesi riguardano il grado di elaborazione che un segnale 

in ingresso può ottenere, prima di essere selezionato oppure respinto 

dai processi attenzionali interni. 


© attenuata. Broadbent (1970) sì dichiarò d'accordo con 
questa interpretazione, quindi la sua ipotesi di selezione 
precoce, contrapposta a quella di selezione tardiva, fu 
modificata in modo da contemplare la possibilità che 
l'informazione del canale ignorato potesse passare oltre il 
filtro, ma in una forma molto attenuata. Poiché (posto 
che fosse abbastanza rilevante) tale informazione poteva 
raggiungere il livello dell'analisi semantica, era in grado 
di provocare uno spostamento dell'attenzione verso l’in- 
put dall'orecchio disatteso (selezione) in una fase poste- 
riore alla codifica semantica, e in questo modo raggiun- 
gere la coscienza, 


M Processi a capacità limitata 


Un aspetto importante nella diatriba selezione preco- 
ce/selezione tardiva è il concetto di capacità limitata, 
derivato dall’osservazione che un sovraccarico di stimoli 
influenza negativamente le prestazioni umane. Entrambe 
le ipotesi sulla selezione assumono che, negli esseri uma- 
ni (o negli animali), quando vi sia un sovraccarico di 
informazioni il sistema di processo non riesca a elaborare 
simultaneamente così tanti input, e quindi si trovi a do- 
ver prendere «decisioni» difficili, in merito a quale sia il 
prossimo elemento da elaborare (qui sta il nocciolo del 
problema «selezione»). Quando uno stadio del processo è 
in grado di gestire una quantità di informazioni minore 
dello stadio precedente, allora nel processo di elaborazio- 
ne si crea un collo di bottiglia, a livello del quale non 
tutti gli input riescono a guadagnare l’accesso a quello 
stadio o a superarlo; l'ipotesi è che ciò avvenga in punti 
chiave del processo. È possibile che nel corso dell’evolu- 
zione il sistema per l'elaborazione delle informazioni ab- 
bia sviluppato meccanismi di selezione per controllare, a 
livello di questi colli di bottiglia, il flusso dell’informazio- 
ne e stabilire priorità. 


—_———— ea 
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A volte la differenza fra teorie della selezione precoce e 
della selezione tardiva viene sintetizzata nella forma delle 
domande seguenti: dove ha sede il collo di bottiglia e, 
quindi, dove ha luogo la selezione? Avviene forse a un li- 
vello iniziale del processo percettivo oppure ai livelli, più 
tardivi, della codifica, della decisione o della risposta? 
Esaminiamo ora le prove ottenute da soggetti normali, 
sottoposti a compiti di rilevazione e discriminazione che 
comportavano manipolazioni dell'attenzione. 


Come si quantifica l'attenzione nella percezione 


L'effetto dell'attenzione sull’elaborazione dell’informa- 
zione può essere misurato esaminando le risposte dei sog- 
getti a stimoli-bersaglio, una valutazione consentita da 
varie procedure sperimentali. Per esempio, si può misu- 
rare il tempo che occorre ai soggetti per discriminare let- 
tere in una posizione-target, in presenza di lettere in po- 
sizioni vicine con funzione di distrattori. La lettera-ber- 
saglio può richiedere una certa risposta (poniamo, pre- 
mere un pulsante con la mano destra) se si tratta, per 
esempio, della lettera A e una risposta diversa (poniamo, 
premere un pulsante con la sinistra) quando si tratta del- 
la lettera E. Si possono dunque confrontare i tempi di 
reazione quando i distrattori sono uguali alla lettera-tar- 
get (condizione di congruenza, per esempio AAA), ri- 
spetto a quando sono diversi dal target (condizione d'in- 
congruenza, per esempio EAE) oppure neutri, cioè lette- 
re che non prevedono una risposta particolare (per esem- 
pio XAX). In uno studio di questo tipo Charles Eriksen e 
collaboratori (per esempio Eriksen e Eriksen, 1974) pres- 
so la University of Illinois, a Urbana-Champaign, dimo- 
strarono che i tempi di reazione alle lettere-bersaglio era- 
no più lunghi quando i distrattori erano incongruenti, ri- 
spetto a quando erano congruenti oppure neutri. Questi 
protocolli sperimentali sono definiti compiti di interferen- 
za 0 flanker task. 

L'atto di dirigere l’attenzione verso una locazione par- 
ticolare (o più locazioni), ignorandone al tempo stesso 
delle altre, è detto attenzione spaziale. In laboratorio è 
possibile manipolare l’attenzione spaziale mediante com- 
piti di interferenza oppure inducendo i soggetti a ritenere 
che i bersagli abbiano più probabilità di apparire in una 
posizione piuttosto che in un’altra (orientamento volon- 
tario dell'attenzione). L'attenzione spaziale può essere 
manipolata anche attraendo l’attenzione visiva su certe 
locazioni per mezzo di stimoli sensoriali (orientamento 
automatico dell'attenzione). L'attenzione può, per esem- 
pio, essere manipolata mediante un segnale (cue) capace 
di orientare l’attenzione stessa, il quale appare prima di 
ogni presentazione di un bersaglio; per tale motivo questi 
paradigmi sono detti compiti di cuing. La velocità delle ri- 
sposte agli stimoli che compaiono in posizioni focalizza- 
te, oppure ignorate, è un indice dell'influenza dell'atten- 
zione sui processi di elaborazione. 


Orientamento volontario 


Negli studi sui tempi di reazione nell'attenzione Sp 
volontaria, condotti mediante compiti di cuing, si ch 
ai soggetti di rispondere il più velocemente b 
bersagli che appaiono sullo schermo di un com 
soggetti vengono informati che la posizione più 
le di ogni nuovo target è indicata da un cue, per es 
una freccia, che lo precede immediatamente e punt 
so una data posizione. Le prove in cui avviene p 
questo sono dette prove valide, poiché il cue perme! 
prevedere correttamente la posizione del target inq 
prova, Se la correlazione fra cue e target è stretta 
il cue in genere preannuncia davvero la posizioni 
bersaglio (per esempio l'80% delle volte) — allora 
ti apprendono a servirsi di questo segnale per préi 

la posizione di comparsa del target successivo. A 
però, il bersaglio appare in una posizione diversa da, 
la indicata dal cue; in questi casi sì parla di pro 
de. Infine, in altre prove ancora, il cue può non, 

alcuna informazione utile circa la posizione più pit 
le in cui sta per apparire il bersaglio, Negli stud 
tenzione volontaria stimolata da cue, il tempo che 
corre fra la presentazione del segnale che orienta ll 
zione e la successiva presentazione del target può 
da 200 ms a un secondo o più. Questi diversi tipi 
ve sono illustrati nella Figura 7.8. Il risultato è di 


2A A E 


È 


7.81 paradigma di cuing spaziale sviluppato da Posner ecali 
Il soggetto siede davanti a un computer e fissa la croce al centro] 
monitor. Un segnale (cue) a forma di freccia suggerisce | m 
al quale il soggetto deve rivolgere in modo nascosto (cover 
Il segnale è poi seguito da un bersaglio che appare nella p 
suggerita (cued), oppure in una posizione diversa da quella si 
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i il cue permette di prevedere correttamente la 
del target, i soggetti rispondono più in fretta 
i olo-bersaglio, anche quando non spostano gli 
s0 il punto indicato dal cue. Ovvero, se il bersa- 
dove il soggetto se lo aspetta, la risposta è più 
entre è più lenta quando i target appaiono in 
inattese (Figura 7.9). 
ze nel tempo di reazione in funzione dell’a- 
Va del soggetto sono chiamate benefici (ovvero ac- 
fone del tempo di reazione) oppure costi (rallenta- 
tempo di reazione), rispetto a una situazione di 
in cui il soggetto non si aspetta il bersaglio in 
zione piuttosto che in un’altra. Questi effetti 
attribuiti all’influenza dell'attenzione «nasco- 
lenza del processo di elaborazione dell’infor- 
condo alcune teorie, questi effetti dipendono 
che il valore predittivo del cue induce i soggetti a 
3 mene l’attenzione — un po’ come l'accen- 
N «riflettore» mentale dell'attenzione — verso la 
le del campo visivo suggerita dal cue. Quella del 
è solo una metafora, per indicare i cambia- 
| processi cerebrali che accompagnano il concen- 
l'attenzione su una certa posizione dello spazio. 
generale i soggetti devono tenere gli occhi fissi 
nto al centro di uno schermo, è chiaro che questi 
no dipendere da meccanismi interni, coperti. 
osner e i suoi collaboratori della University of 


e Asinistra del punto 
di fissazione Î 

ee. A destra del punto 

di fissazione 


i dello studio condotto da Posner e collaboratori, 
a di tempi di reazione (TR) a target inattesi, neutri 
Campi visivi destro e sinistro. Per le locazioni attese 

te dal cue), i tempi di reazione sono significativamente 
per i target neutri o inattesi. Adattata da Posner 


Oregon (1980) hanno proposto che il «riflettore» dell’at- 
tenzione possa agire sui tempi di reazione influenzando 
l'elaborazione sensoriale e percettiva; ciò rafforzerebbe le 
rappresentazioni degli stimoli che compaiono nelle posi- 
zioni su cui è focalizzata l’attenzione rispetto a quelli nelle 
posizioni ignorate. Secondo questa teoria, che si rifa al 
modello della selezione precoce, quando il soggetto presta 
attenzione a una particolare locazione spaziale potrebbero 
aver luogo cambiamenti dell’elaborazione percettiva, Tut- 
tavia le misure del tempo di reazione o, con un termine 
più generale, le misure comportamentali, non valutano 
Stadi specifici dell’elaborazione neurale, ma sono piutto- 
sto misure indirette che necessitano di essere interpretate 
per poter essere collegate a ipotetici stadi dell'analisi neu- 
rale. Più avanti vedremo come le misurazioni rese possibi- 
li dalle nuove tecniche delle neuroscienze cognitive siano 
state combinate con il paradigma dell'attenzione volonta- 
ria orientata da un cue, sopra descritto, al fine di sottopor- 
re a una verifica più diretta le ipotesi della selezione preco- 
ce oppure tardiva. 


Ml Orientamento automatico 


Vi è convergenza fra i dati sperimentali e quelli dell’in- 
trospezione nel supportare l’idea che l’attenzione possa 
essere diretta volontariamente su posizioni Oppure ogget- 
ti del mondo sensoriale, come pure su eventi mentali in- 
terni. Inoltre, come si è detto sopra, certe cose presenti 
nell'ambiente a volte attraggono la nostra attenzione 
senza alcun intervento volontario da parte nostra, come 
qualsiasi studente dell'ultimo banco potrà confermare. 
Che cosa accade se l'insegnante lascia aperta la porta del- 
la classe e, nel bel mezzo della lezione, qualcuno passa 
nel corridoio davanti alla porta aperta? Tutte le teste si 
girano verso i suoni e le scene che provengono dal corri- 
doio, per poi volgersi di nuovo, dopo un attimo, verso 
l'insegnante. Ciò a volte accade prima ancora che riuscia- 
mo a fermare il movimento, ed è un segno di attenzione 
automatica (riflessa) che porta a orientarci apertamente 
verso lo stimolo sensoriale: usiamo il termine «aperta- 
mente» perché le teste e gli occhi si girano verso ciò che 
Sta accadendo nel corridoio. Ma anche in assenza di se- 
gni di orientamento manifesti, l’attenzione «coperta» 
viene comunque attratta verso lo stimolo sensoriale; ciò 
può essere dimostrato sperimentalmente grazie a una va- 
riante dei metodi di cuing, 

Come nell’attenzione volontaria, i tempi di reazione ai 
bersagli possono diventare più veloci quando viene evoca- 
ta l’attenzione automatica. Per dimostrarlo, sì esaminano 
gli effetti prodotti dalla presentazione in un punto del 
campo visivo di un lampo di luce irrilevante ai fini del 
compito da eseguire, per poi misurare la velocità delle ri- 
sposte a stimoli-bersaglio rilevanti presentati successiva- 
mente. Questo metodo è indicato col termine cuing auto- 
matico, 0 cuing esogeno, perché l’attenzione è guidata da 
stimoli esterni e non da un controllo volontario endoge- 
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no. Un tipico esperimento sul cuing automatico utilizza 
segnali, ovvero cue (lampi di luce), che non permettono 
di prevedere la posizione dei successivi target; cionono- 
stante, le risposte ai target che compaiono nella posizione 
del cue sono più veloci, ma solo se il bersaglio segue il fla- 
sh a un breve intervallo di tempo (in genere 50-200 ms cir- 
ca). Quando tra il lampo irrilevante ai fini del compito e la 
presentazione del target trascorre più tempo (> 300 ms cir- 
ca), gli effetti sul tempo di reazione diventano opposti: î 
soggetti rispondono a questi stimoli più lentamente. Que- 
sto rallentamento della risposta è denominato effetto inibi- 
torio ritardato 0, più comunemente, inibizione di ritorno; 
come questi nomi suggeriscono, la posizione su cui poco 
prima si è concentrata l’attenzione subisce col tempo un'i- 
nibizione, per cui le risposte agli stimoli che compaiono 
in questi punti diventano più lente. 

Perché l’effetto sull'orientamento automatico dell’at- 
tenzione varia così tanto in funzione del tempo trascorso 
da un cue sensoriale? La risposta è semplice e intuitiva. 
Se gli eventi sensoriali che si verificano nell'ambiente 
provocassero un orientamento automatico della durata 
di parecchi secondi o di decine di secondi, il nostro nor- 
male funzionamento nel mondo diventerebbe difficile. 
Saremmo continuamente distratti dalle cose che accado- 
no intorno a noi; immaginate quali ne potrebbero essere 
le disastrose conseguenze per chi è alla guida di un'auto. 
Non può dunque sorprenderci che il sistema per l’orien- 
tamento automatico dell'attenzione includa meccanismi 
intrinseci per impedirlo; quindi, col tempo (poche decine 
o un paio di centinaia di millisecondi), la cattura auto- 
matica dell'attenzione si attenua e le probabilità che l'at- 
tenzione sia di nuovo attratta verso quella stessa posizio- 
ne spaziale si riducono leggermente. Se l'evento è rile- 
vante, non facciamo altro che invocare i nostri meccani- 
smi volontari per sostenere l’attenzione più a lungo. Per- 
ciò nel sistema nervoso si sono evoluti meccanismi sofi- 
sticati e complementari per controllare l'attenzione, tali 
da farci funzionare bene nel frenetico mondo sensoriale 
in cui siamo immersi. 


Mi Ricerca nella scena visiva 


Come si è detto nel Capitolo 5, un aspetto naturale della 
percezione nella nostra vita quotidiana è la ricerca di un 
particolare item in scene affollate di oggetti. Immaginate 
di trovarvi all'aeroporto e di perdere di vista il vostro 
compagno di viaggio in mezzo alla folla che riempie il 
terminal; la vostra reazione è di iniziare a scandagliare vi- 
sivamente la scena, nel tentativo di trovarlo. Oppure 
pensate a quando, avendo messo le chiavi dell'auto nel 
posto sbagliato, buttate all'aria ogni angolo della casa per 
riuscire a trovarle. Che cosa accade durante la ricerca visi- 
va di un particolare bersaglio (come possono essere il 
compagno di viaggio o le chiavi) in mezzo a un numero 
enorme di distrattori (ovvero le centinaia di persone che 
affollano il terminal dell'aeroporto o le dozzine di oggetti 


che avete in casa)? Quale ruolo svolgono in que 
ca i processi dell'attenzione, e in quale modo: 
conoscenza dell'aspetto esteriore dell'oggetto pi 
fluisce sul modo in cui conducete la ricerca? $i 
volta che l’avete visto il vostro amico indos 
glione rosso, potreste servirvi dell’informa 
al colore per limitare la ricerca. Questo metodo 
rivelarsi utile per ritrovare il vostro amico, 
folla nessun altro indossasse un indumento di a 
so. Ma se molte persone portano qualcosa di ra 
ste essere costretti a usare una combinazione di; 
di informazione oltre al rosso della maglia, 
dei capelli, l'altezza, i tratti del viso. 
Questi meccanismi della ricerca visiva sono 
stigati e simulati mediante modelli dall'éqi 
Treisman (Treisman e Gelade, 1980; per una pi 
trattazione si veda il Capitolo 5). Questi ricei 
sentarono ai soggetti degli insiemi di stimoli 
strattori) che apparivano su un monitor; tra essì 
sente a volte un item-bersaglio che richiedeva un 
risposta motoria. La complessità del compito, 
veniva manipolata dagli sperimentatori facendo 
che l’item-bersaglio differisse dai distrattori peri 
caratteristica (per esempio, una O rossa in mezza 
di un colore differente, come si vede nella Fi 
oppure facendo in modo che il target e i d 
sero più caratteristiche in comune. In quest'ulti 
il target risultava definito da una combinazione 
più caratteristiche salienti (per esempio, il bersagl 
va essere una O rossa in un insieme di distrattori 
sia da X rosse sia da O e da X di un altro colo 
nella Figura 7.10b). Nel primo caso, il più sì 
solo colore era sufficiente a identificare il targel 
bersagli «balzavano agli occhi» (pop-out), cioè ris 
immediatamente evidenti all’osservatore non ap 
deva l'insieme di stimoli. In questa condizione 
tale, detta di pop-out, il tempo medio impiegato 
getti per rispondere alla comparsa del bersag 
influenzato dal numero dei distrattori nel display 
ro che poteva variare da due a quattro, otto, sè 
tadue e anche di più. Quindi il grafico, denomi 
zione di ricerca, che rappresenta il tempo di 
funzione del numero dei distrattori era, nel 


che certi stimoli sembrano «balzar fuori» dallo’ 
stato considerato una prova che l’attenzione n 


meccanismo preattentivo. I processi preattel 
no dipendere da analisi percettive che seg 
esempio, una semplice differenza nella scena visi 
tosto che dall'effetto dell'attenzione focalizzata. 

Ma quando il bersaglio è definito da una coml 
ne di caratteristiche condivise con i distrattori, li 
ne di ricerca è rappresentata da una retta a pendi 
sitiva (si veda la Figura 7.10c). Questo fatto può! 
terpretato come prova che gli item sono esam 
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cerca di un bersaglio in un insieme di distrattori. 
sieme di item per la ricerca visiva, con bersaglio che «balza 
pop-out (la O di colore rosso). Si dice che uno stimolo «balza 
do differisce dai distrattori per una singola caratteristica 
l'osservatore non ha bisogno di scandagliare l'intero 
m per trovare il bersaglio. (b) Un tipico insieme di item 
visiva in cui il bersaglio è combinatorio (conjunction target), 
to dalla combinazione di caratteristiche condivise 
(©) Grafico ipotetico dei tempi di reazione in funzione 
del set (il numero di item contenuti nell'insieme di stimoli); 
a confronto la ricerca visiva di stimoli pop-out e di stimoli 
ricerca di bersagli pop-out, dove lo stimolo differisce 
iper una sola caratteristica, i tempi di reazione dei soggetti 
ion funzione della grandezza del set, come invece accade 
a di target combinatori. 


a, in una ricerca in serie che si auto-conclude; ov- 
icerca si ferma quando il bersaglio viene rileva- 
processo è indipendente dai movimenti ocula- 
si impedisce ai soggetti di muovere gli occhi 
la ricerca, si ottengono gli stessi risultati; ciò si- 
la ricerca è di tipo covert. Secondo Anne Trei- 
Questo meccanismo è un processo attenzionale 
ve procedere di item in item per identificare i sin- 
noli, come una sorta di riflettore automatico che 
la scena visiva con modalità seriale, anche se 
Solo poche decine di millisecondi per item), al 
lizzare la combinazione delle caratteristiche e 
con quelle che definiscono il target. 

Sulla natura del riflettore dell'attenzione che in- 
ei compiti di ricerca visiva — vale a dire, sul fat- 
la automatico oppure controllato da processi top- 


down - sono state recentemente raccolte da Jeremy Wolfe 
e dai suoi collaboratori (2000) alla Harvard University. 
Questi ricercatori si sono serviti di un compito di ricerca 
Visiva per dimostrare che, quando sono necessari movi- 
menti attenzionali deliberati, il processo di ricerca è più 
lento rispetto a quando movimenti di questo genere non 
sono necessari e la ricerca può procedere in modo auto- 
matico. Per dimostrarlo, questo gruppo di ricerca ha mes- 
so a confronto due diverse condizioni, in cui i soggetti 
sapevano in anticipo, oppure no, dove concentrare la 
propria attenzione. L'équipe di Wolfe presentava a ogni 
soggetto una serie di otto tavole, ognuna per 53 ms; a ciò 
seguiva uno stimolo mascherante (pattern casuali), la cui 
durata variava da prova a prova. Ogni volta veniva pre- 
sentata una lettera-target (Y o N) e il soggetto doveva 
produrre una particolare risposta (premere un pulsante), 
ma in una delle due condizioni dell'esperimento (la co- 
siddetta condizione d'ordine) la lettera-bersaglio poteva 
comparire soltanto nella posizione uno (cioè a ore 12) 
nella prima tavola, nella posizione due (a metà strada fra 
ore 12 e ore 3) nella seconda tavola e così via, con pro- 
gressione regolare in tutte le otto tavole. Ai soggetti si 
impartì l'istruzione di prevedere quale sarebbe stata la 
posizione del bersaglio e, all'apparire di una nuova tavola 
dopo un certo segnale sonoro, di tenere l’attenzione na- 
scosta sulla posizione successiva in senso orario; nel frat- 
tempo i loro occhi dovevano restare fissi sul centro della 
tavola (Figura 7.11a-d). Nella seconda condizione (la co- 
siddetta condizione di anarchia), la posizione della lette- 
ra bersaglio N o Y variava a caso da una tavola all'altra, 
perciò i soggetti non potevano prevederne la posizione e 
dovevano sottoporre ogni tavola a una ricerca visiva. 

| ricercatori hanno poi determinato la più alta velocità 
di presentazione delle tavole che ancora portava a un 
70% di risposte (pressione del pulsante) corrette; questo 
dato era un indice del tempo impiegato dai soggetti per 
trovare il bersaglio nelle due diverse condizioni speri- 
mentali (ordine a confronto con anarchia). In questo 
modo Wolfe ha trovato che, in media, la velocità mini- 
ma per i movimenti dell'attenzione volontaria era di 217 
ms/tavola (condizione d’ordine), che si può interpretare 
come 217 ms/item. Ma - un dato che forse può sorpren- 
dere — nella condizione di totale anarchia, in cui i sogget- 
ti non potevano prevedere dove sarebbe apparso il bersa- 
glio nella prova seguente, la velocità era più alta, fra 105 
e 187 ms/item (Figura 7.11e). Questa elegante dimostra- 
zione indica che, rispettando le previsioni delle teorie 
dell'attenzione, i processi automatici sono più veloci di 
quelli volontari riguardo all'orientamento dell’attenzio- 
ne. Il dato più straordinario, però, è che la ricerca visiva 
di target combinatori in compiti come quello illustrato 
nella Figura 7.10 può procedere col massimo della velo- 
cità quando il soggetto permette al sistema dell'attenzio- 
ne di controllare la ricerca in base alle informazioni sen- 
soriali visive, anziché eseguire una ricerca lenta e volon- 
taria degli item. Detto in altri termini, il cervello esplora 
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7.11 Dimostrazione del fatto che la ricerca visiva può procedere in modo automatico. (a-d) In questo studio si presentavano ai soggetti, una] 
e ciascuna per 53 ms, una serie di tavole inframmezzate da uno stimolo mascherante che compariva per una durata di tempo variabile. Nei set 
appariva una lettera-target, Yo N, in due differenti condizioni. In una condizione (detta condizione d'ordine) i soggetti sapevano In quale 
si sarebbe trovato il target in ogni tavola, perciò dovevano solo prestare attenzione «nascosta» a quella posizione e poi determinare se la lette 
oppure N. I soggetti ricevettero l'istruzione di cercare il bersaglio in senso orario, non appena udivano come segnale un certo suono, Nell'altra ti 
(condizione di anarchia) la lettera target poteva apparire nella tavola in qualunque posizione, in modo del tutto casuale, Nota: poiché la figura» 

descrivere le due differenti condizioni, la maggioranza di questi set non contiene nessun target. (e) Fu poi determinata la più alta velocità di pres 
delle tavole, a cul i soggetti erano ancora in grado di individuare i bersagli con un'accuratezza del 70%; tale velocità, nelle due condizioni, è fp 
nel grafico. Il tempo era più alto nella condizione d'ordine (volontaria) che nella condizione di anarchia (automatica). Adattata da Wolfe et al, (20 


automaticamente il mondo visivo mediante un riflettore target combinatorio (O rossa) avviene a una vel 
dell'attenzione veloce e automatico. Per citare le parole alta di quanto il numero dei distrattori, da solo, 
di Wolfe e dei suoi collaboratori, «in questo caso l’anar- be a prevedere. Il dato si spiega col concetto dii 
chia è più veloce dell'ordine». data, un termine coniato da Jeremy Wolfe. Il sis 
In alcune circostanze la ricerca di target combinatori l'attenzione rifiuterebbe i distrattori irrilevanti, € 
entro insiemi di stimoli standard, come quelli della Figu- distinti dal colore verde (cioè le O e le X verdi), 
ra 7.10, è molto più veloce di quanto il modello della —minandoli in parallelo con gli item non-verdi; q 
Treisman porterebbe a prevedere. Questa maggiore velo- ricerca fra le X e le O rosse e nere, fino a trovare! 
cità si ha quando un sottoinsieme di distrattori presenta sa che costituisce il bersaglio, diventa più effici 
una stessa caratteristica comune, non condivisa però dal target viene scoperto più in fretta. 
bersaglio, e tale caratteristica permette di scartare questi 
distrattori senza sottoporli a un esame approfondito. . . È ni È 
Consideriamo per cn l'insieme di stimoli nella Fi- Sistemi neurali dell atten ne 
gura 7.10, Se il target è una O rossa e i distrattori sono @ della percezione selettiva 
O nere, X rosse, O e X verdi, allora i distrattori verdi con- 
dividono con il bersaglio una caratteristica (cioè la lettera Finora ci siamo occupati principalmente deli 
9), ma il loro colore è sufficiente per respingerli. Il siste- selettiva nella percezione visiva e uditiva, e ab 
ma dell'attenzione si serve davvero di questo dato per re- sto come alcuni input visivi sono selezionati 0 
spingere in blocco i distrattori verdi, oppure deve esami- —menti ad alta priorità per essere poi sottoposti, 
narli uno per volta? Il risultato empirico è che quando i analisi, mentre altri sono respinti o attenuati. 
distrattori verdi rappresentano una quota significativa fin qui descritti sono quelli della psicologia sp 
dell'insieme di stimoli (per esempio il 30%), la ricerca del e cognitiva, essenziali per investigare i me 


251 


7 Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


e, benché non esaustivi in quanto non fomni- 
xmazioni sui substrati neurali di questi proces- 
sJempio, in quali regioni del cervello umano l’at- 
me influenza i processi di elaborazione dei segnali? 
\Che la nostra risposta è più rapida quando il ber- 
in una posizione a cui prestiamo attenzione 

‘a una maggiore efficienza dell’elaborazione nel- 
&ccia visiva, oppure a un’intrinseca tendenza dei 
tori nel lobo frontale a rispondere più rapida- 
‘questi stimoli? Quali sistemi cerebrali sono re- 
li dell'attenzione volontaria e quali dell’attenzio- 


ente informative: anzi, tutt'altro. Proprio 
este misure, infatti, i fenomeni dell'attenzione 
to essere descritti in termini di comporta- 
dell'osservatore, e da ciò sono scaturite ipotesi su- 
li di verifica sperimentale da parte dei neuroscien- 
Coprire come funziona l’attenzione, molti ricer- 
ono serviti di metodi fisiologici applicati a esse- 
@ ad animali, per determinare come eventi neu- 
provochino cambiamenti dell'esperienza 
© cognitiva, e delle prestazioni nei compiti che 
ono l'attenzione. Gli studi fisiologici di registra- 
ti dati raccolti su pazienti colpiti da lesioni o da 
‘neurologiche, hanno messo a nostra disposizio- 
enorme messe di informazioni sui meccanismi 
ei processi dell'attenzione. Nei prossimi paragra- 
emo in esame gli studi che hanno dimostrato 
funziona l'attenzione selettiva nel modulare l’ela- 
ne sensoriale e percettiva. Cominceremo dalle ri- 
ate sui metodi fisiologici di registrazione, i 
‘ono misure dell'attività cerebrale umana du- 
ioni in cui è coinvolta l’attenzione. 


fisiologia dell'attenzione umana 


vere i meccanismi neurali sottostanti alla sele- 
ttenzionale negli esseri umani, i ricercatori utiliz- 
‘ari strumenti, tra cui le registrazioni dell'attività 

@ magnetica del cervello e le tecniche di neu- 
a (si veda nel Capitolo 4 una trattazione più 
dita di queste tecniche). Ogni metodo per misu- 
tà del cervello umano cerca di aprire una fine- 
essi sensoriali, percettivi, cognitivi e motori, 
rametri dell'attività neurale utilizzati differiscono 
Ni approccio. Le tecniche di registrazione elettriche 
che (l'elettroencefalografia, i potenziali evocati, 
efalografia e i campi magnetici evento-cor- 
urano direttamente, di millisecondo in millise- 
l'attività neuronale in termini di fluttuazioni dei 
elettrici e magnetici. Negli esseri umani è possibile 


registrare questi tenui segnali in modo non invasivo, ap 
plicando elettrodi o sensori sulla testa del soggetto (e, 
nell'ambito di certe procedure neurologiche, anche al 
suo interno: si veda la scheda «L'attività del cervello 
umano durante l'attenzione»). Tuttavia l'efficienza con 
cui queste tecniche non invasive riescono a localizzare 
un segnale in una specifica struttura del cervello è limita- 
ta: è difficile, infatti, capire da quale regione cerebrale 
provengono i segnali, sulla base di pattern rilevati alla su- 
perficie esterna della testa. Per facilitare la localizzazione 
dell'attività neurale mentre il cervello sente, agisce e pen- 
sa, si utilizzano le tecniche di imaging funzionale, come 
la tomografia a emissione di positroni (PET) e la risonan- 
za magnetica funzionale (fMRI), che permettono di rile- 
vare e misurare i cambiamenti locali di flusso sanguigno 
0 di attività metabolica correlati con l’attività neuronale. 
Presi complessivamente, i metodi elettromagnetici e le 
tecniche di neuroimmagine sono in grado di descrivere il 
decorso temporale e la neuroanatomia dei processi men- 
tali superiori, come l'attenzione. 

Gli studi che si servono dei metodi elettrici, magnetici 
o dell'imaging funzionale per cercare di dare risposta alle 
domande sui meccanismi neurali dell'attenzione, sono 
impostati sui modelli e le teorie cognitive di cui abbiamo 
parlato nel paragrafo precedente. È tramite questo ap- 
proccio integrato — il nocciolo delle neuroscienze cogniti- 
ve — che si cerca di identificare l'architettura funzionale e 
i meccanismi neuronali dei sistemi cerebrali dell’atten- 
zione. 


Mì Registrazioni dell'attività elettrica e magnetica 
del cervello umano 


Le prime evidenze circa la selezione attenzionale negli es- 
seri umani sono emerse da studi di elettrofisiologia. All'i- 
nizio questi studi furono tentati su animali, ma fallirono 
perché i disegni sperimentali di quei primi lavori non 
prevedevano un attento controllo dei fattori comporta- 
mentali e fisiologici che potevano confondere l'interpre- 
tazione dei risultati. Tuttavia da quei primi studi di neu- 
rofisiologia emergono con chiarezza alcuni aspetti impor- 
tanti di cui la ricerca di evidenze neurologiche dell’atten- 
zione selettiva deve tenere conto. Per questo motivo co- 
minceremo con l’esaminare una serie di ricerche sui gatti 
realizzate più di quarant'anni fa. 


Attenzione selettiva uditiva Raul Hernandez-Peon e 
collaboratori (1956) cercarono di determinare se fenome- 
ni come l'effetto del cocktail party potevano derivare da 
qualche meccanismo che agisce da filtro d’ingresso per gli 
input sonori, lungo le vie ascendenti della sensazione udi- 
tiva. Questi studiosi sottoposero a verifica la loro teoria sui 
gatti, presentando agli animali dei suoni ed effettuando 
registrazioni da stazioni subcorticali della via uditiva, 
mentre gli animali prestavano attenzione ai suoni oppure 
li ignoravano. In questo modo riuscirono a rilevare modu- 
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Intervista a Steven A. Hillyard, Ph.D. 


Il dott. Hillyard è professore di neuroscienze alla School of Medicine della University of California, a San Diego. 
È la più alta autorità a livello mondiale in materia di elettrofisiologia dell'attenzione umana. 


Autori: Lei ha iniziato a studiare l’elettrofisiologia dell'elaborazione 
sensoriale influenzata dall'attenzione circa 25 anni fa. Perché ha 
scelto di lavorare su soggetti umani anziché su animali? 

S.A.H.: A quel tempo vi era una grande eccitazione per via degli stu- 
di, condotti su animali e su esseri umani, che indicavano che i poten- 
ziali evocati delle vie sensoriali aumentavano di grandezza quando 
l'attenzione era focalizzata sugli stimoli che li evocavano. Questi ri- 
sultati aprivano per la prima volta la possibilità reale di individuare a 
quale livello delle vie sensoriali i segnali selezionati [cioè quelli su cui 
si era concentrata l'attenzione] aumentavano di intensità, mentre gli 
input ignorati venivano soppressi. Allo stesso tempo, ferveva un viva- 
ce dibattito per stabilire se questi cambiamenti elettrofisiologici fos- 
sero associati con i processi dell'elaborazione sensoriale selettiva o 
con cambiamenti nello stato generale di arousal o di allerta. 

Il nostro gruppo di ricerca decise di studiare le basi neurali del- 
l'attenzione negli esseri umani, anziché negli animali, per varie ra- 
gioni. In primo luogo le tecniche computerizzate ci permettevano di 
effettuare sul cuoio capelluto registrazioni non invasive dell'attività 
evocata nelle vie sensoriali del soggetto esaminato, mentre questo 
stava eseguendo un difficile compito di attenzione. Poiché gli esseri 
umani possono essere addestrati a effettuare discriminazioni senso» 
riali e compiti di decisione complessi più velocemente di qualsiasi 
animale, riuscimmo a sviluppare progetti di sperimentazione rigorosi 
in grado di rivelare l'attività del cervello specificamente correlata al- 
l'attenzione selettiva, piuttosto che a stati generali di arousal. In se- 
condo luogo ci proponevamo di testare una teoria sull'attenzione — 
ovvero di verificare l'ipotesi della selezione precoce, contrapposta a 
quella della selezione tardiva — che era emersa dalla letteratura psi- 
cologica e per la quale erano già stati sviluppati progetti di speri- 
mentazione che funzionavano ottimamente sui soggetti umani. In 
terzo luogo non sapevamo in quale misura gli studi su animali, com- 
presi i primati nostri parenti più stretti, potessero davvero servire da 
modelli validi per l'attenzione umana. Naturalmente questo non lo 
Sappiamo nemmeno oggi. 

Il repertorio intellettuale degli esseri umani è talmente più ela- 
borato di quello dei nostri parenti più vicini, che sarebbe davvero 
troppo presumere che ogni aspetto della ricca gamma di manifesta- 
zioni dell'attenzione umana abbia un equivalente negli animali. For- 
se i modelli animali sono adatti a studiare gli aspetti più semplici 
dell'attenzione, ma la capacità di prestare attenzione al linguaggio, 


lazioni dell'attività neuronale, correlate all'attenzione, nel 
nucleo cocleare e nel nervo acustico; questo risultato fu 
interpretato come una prova che l'attenzione volontaria 
può influenzare già i primi stadi dell’elaborazione senso- 
riale: una prova molto forte a sostegno delle teorie della 
selezione precoce. Sfortunatamente, i loro risultati si rive- 
larono poi dovuti al diverso orientamento overt delle orec- 
chie dei gatti rispetto all’altoparlante da cui provenivano i 


PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


per esempio, sta evidentemente seguendo negli esseri 
corso evolutivo separato da decine, se non centinaia, dî 
anni. Quindi, se vogliamo capire l'intera gamma delle cap 
zionali umane e le loro basi neurali, credo sia n io 
uno sforzo imponente alla ricerca sugli esseri umani, 
ti intrinseci degli studi non inva: 

Autori: Che cosa hanno rivelato questi studi non "“i 
meccanismi dell'attenzione negli esseri umani? 
S.A.H.: Nel caso dell'attenzione uditiva, abbiamo esal 
ziali evocati da suoni presentati molto velocemente, che 
altoparlanti in una situazione simile a un cocktail party; ciò 
di eliminare gli effetti non specifici degli stati di arousal 
Abbiamo trovato che | potenziali evocati a latenza b 
che si manifestano 50-60 ms dopo l'insorgere dello sti 
no notevolmente in risposta ai suoni che arrivano all' 
soggetto concentra l'attenzione, rispetto ai suoni ignorati; 
all'altro orecchio. In studi di follow-up condotti da 
un mio collega, professore alla Duke University — per 
strazioni neuromagnetiche abbinate a un metodo di locali 
la fonte basato sulla risonanza magnetica, è risultato che l'at 
soriale evocata veniva aumentata dall'attenzione già 20- 
l'insorgere dello stimolo nella corteccia uditiva primaria. Que 
sono una forte prova a supporto delle teorie della si 
secondo le quali gli input sensoriali su cui si focalizza l'attel 
gono amplificati, e gli input ignorati invece soppressi, in una 
l'elaborazione molto precoce che precede l'analisi delle cat 
più complesse degli stimoli nelle aree corticali superiori. 
Autori; E che cosa ci può dire dell'attenzione visiva? 
S.A.H.: Nell'attenzione visiva sono stati dimostrati effetti 
prattutto nei compiti di attenzione spaziale in cui un segna 
te, un cue, suggeriva al soggetto di prestare attenzione 
una certa locazione del campo visivo, ignorando al conti 
moli che apparivano nelle altre posizioni. In questa si 
ziali evocati nella corteccia visiva erano maggiori per gli 
che per quelli ignorati, a partire da 70-80 ms dopo l' 
stimolo. Combinando varie tecniche per localizzare le fo 
attività correlata all'attenzione, compresa una serie pal 
sioni PET, Hans-Jochen Heinze e uno degli autori di 
(G.R.M.), che sono stati miei colleghi per molti anni ri 
minare che | segnali sensoriali in ingresso sono modulati 


suoni, anziché a un orientamento covert dell’atti 
uditiva. Come sa chiunque abbia un po' di fa 
i gatti, questi animali hanno la facoltà di ruota 
chio esterno nella direzione dei suoni di potenzi 
resse, come il ronzio di un apriscatole elettri 
muovere nessun'altra parte del corpo (Figura 7.12). 
biamento di posizione reciproca fra orecchio esteri 
gente sonora è un meccanismo che certo mig 
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tto nelle aree visive extrastriate, per tutto l'intervallo, di 
fra 80 e 200 ms. Invece l'attività più precoce, evocata 
a Visiva primaria nell'intervallo temporale tra 50 e 80 ms, 
dall'attenzione spaziale, sebbene l'attenzione ab- 
a livello della corteccia sensoriale primaria. 
di più su questo meccanismo di amplificazione. Per 
vuol dire il fatto che un potenziale cerebrale — 0, 
un segnale fMRI o PET, o l'attività di scarica di una 
è maggiore in risposta a un segnale su cui è focalizza- 
‘Qual è il significato comportamentale di un aumento 
ocata, e come si è arrivati a stabilire tale relazione? 
, mi state chiedendo qual è la natura dei codici neu- 
azione sensoriale/percettiva. Secondo un assunto che 
ale, un aumento dell'attività — del tasso di scarica, 
ione di cellule nervose significa che queste cellule 
tando o elaborando una maggiore quantità di infor- 
Br contro, una risposta soppressa riflette un grado minore di 
Ma, in questo avete ragione, si tratta di una cosa che 
bilita di volta in volta, e non va data per scontata. 
sensoriali semplici, di basso livello, un aumento nel- 
a dello stimolo porta a un sistematico incremento nel- 
risposte neurali, al quale corrisponde un parallelo au- 
randezza percepita dello stimolo. Inoltre gli esperimen- 
di segnali condotti su soggetti umani e su scimmie 
fato che fluttuazioni di momento in momento nell'am- 
risposta neurale permettono di prevedere con esattezza 
0 l'animale rileva un segnale debole. Quindi, per input 
‘bassa-moderata intensità, è un fatto ben provato che 
cazione delle risposte neurali spesso riflette un aumento 
zione percettiva. Questa relazione è stata osservata anche 
nti sull'attenzione, con i quali si è dimostrato che la 
2 ampiezza dei potenziali evocati da stimoli che apparivano 
SU cui era concentrata l'attenzione era associata a una 
ccuratezza nel discriminare le caratteristiche di quegli sti- 
probabile, tuttavia, che relazioni così semplici possano ave- 
generale, | codici neurali per rappresentare eventi per- 
itivi complessi coinvolgono indubbiamente pattern com- 
itazione e inibizione di popolazioni di neuroni, che non è 
terizzare in termini semplici di aumento o diminuzione 
della risposta. 
, lei ha identificato le risposte evocate che variano con 
. Che cosa può dirci degli studi su animali, che hanno ana- 
glio i circuiti anatomici e gli eventi a livello cellulare? 


one uditiva e che sicuramente implica l'orientamento 

l'attenzione, ma esso è anche fonte di significativa con- 
ne quando si ricercano i segni della possibile influen- 

di meccanismi attenzionali covert sulle fasi iniziali del- 
borazione sensoriale. 

hé si tratta di un esperimento fallito, qualcuno 

giustamente chiedersi per quale ragione inizia- 

questo paragrafo, dedicato alla neurofisiologia dell'at- 


S.A.H.: Penso che ci sia bisogno di un approccio unificato, capa- 
ce di integrare i risultati degli studi sull'uomo e sugli animali in un 
quadro concettuale e sperimentale comune. Gli studi invasivi su 
animali sono certamente necessari per rivelare gli aspetti più fini 
della neurofisiologia dei sistemi cerebrali attenzionali, e i neuro- 
trasmettitori e i microcircuiti in essi coinvolti. Numerosi esperi- 
menti sulle scimmie hanno permesso di dimostrare la modulazio- 
ne attenzionale dei pattern dell'attività di singole cellule in varie 
aree corticali, ben definite, Tuttavia in questi esperimenti sulle 
scimmie, con poche eccezioni, sono stati utilizzati compiti di at- 
tenzione diversi da quelli impiegati negli studi comportamentali e 
fisiologici su soggetti umani. Quindi în genere diventa difficile sa- 
pere se i fenomeni attenzionali fossero davvero equivalenti, o omo- 
loghi, a quelli osservati negli esseri umani; ciò però non ha fermato 
alcuni ricercatori, come il mio collega Steven Luck, ora alla Uni- 
versity of lowa, o un altro collega, il neuroscenziato Robert Desi- 
mone, attivo al National Institute of Mental Health, e tanti altri. | 
loro lavori sono molto promettenti, riguardo alla possibilità di col- 
mare la lacuna esistente nella letteratura fra studi su esseri uma- 
ni e studi su animali. 

Penso che la strategia di ricerca più efficace potrebbe consistere 
nell'effettuare esperimenti in parallelo su animali e su soggetti uma- 
ni, usando compiti sperimentali equivalenti o identici, per poi lascia- 
re che i risultati ottenuti su una specie guidino gli esperimenti sul 
l’altra. Per esempio, con le attuali tecnologie non invasive, gli studi 
su esseri umani possono rivelare le aree cerebrali attivate da un cer- 
to compito con un livello di risoluzione di circa 1 cm 0 anche meno 
(se si usano la PET e la fMRI), e la scansione temporale degli eventi 
nella popolazione neurale con un livello di risoluzione di 1 ms 
(usando i segnali ERP e MEG). Questi pattern dell'attività neurale a 
livello macro si possono utilizzare per studiare in soggetti umani 
processi cognitivi esattamente definiti; ciò potrebbe portare all'indi- 
viduazione di sistemi cerebrali, da esplorare poi con esperimenti pa- 
ralleli su animali. Inoltre, se al livello macro si osservassero pattern 
di attività cerebrale simili in soggetti umani e in scimmie che ese- 
guono compiti equivalenti, ciò rafforzerebbe notevolmente la vali- 
dità del modello animale per il processo cognitivo in esame, che a 
quel punto potrebbe essere investigato più a fondo usando tecniche 
invasive tali da spingere l'analisi strutturale fino al livello micro, cioè 
agli eventi neurali sottostanti. In assenza di una tale interazione fra 
studi umani e animali, si può soltanto andare a tentoni per quanto 
riguarda l'applicabilità all'uomo dei risultati sull'attenzione selettiva 
ottenuti in animali. 


tenzione umana, proprio dal risultato negativo di una ri- 
cerca su animali. La risposta è: perché questi dati hanno 
suggerito un metodo più fruttuoso ed evidenziato l’im- 
portanza di controlli che devono accompagnare le misu- 
re fisiologiche dell'attenzione selettiva. 

L'errore principale commesso dall'équipe di Hernan- 
dez-Peon riguardava il controllo degli stimoli. Poiché i 
gatti modificavano la posizione dell'orecchio esterno ri- 
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7.1 2 Hernandez-Peon e collaboratori tentarono per primi di mettere 
in relazione le registrazioni da singole cellule e l'attenzione uditiva, 
lavorando sui gatti. Registrando l'attività neurale in strutture subcorticali 
mentre il gatto prestava attenzione a certi suoni oppure li ignorava, 

in un primo momento l'équipe di Hernandez-Peon osservò modulazioni 
dell'attività al livello subcorticale. In seguito si poté dimostrare che si 
trattava di un effetto dovuto alla capacità del gatto di orientare le orecchie 
verso la sorgente sonora, e non all'attenzione uditiva. 


spetto all’altoparlante, l'ampiezza dei segnali che rag- 
giungevano il timpano era diversa nella condizione di 
attenzione e in quella di non-attenzione - di qui le dif- 
ferenze tra i livelli di attività registrati nelle strutture udi- 
tive. Come già sappiamo, variazioni nell'ampiezza dello 
stimolo a livello del timpano alterano nei neuroni i tas- 
si di scarica degli impulsi. Il punto era chiarire se i cam- 
biamenti nel tasso di scarica neuronale fossero dovuti a 
un controllo neurale interno, di tipo selettivo, sull’ela- 
borazione sensoriale. Una delle lezioni emerse da questo 
lavoro è che appositi controlli sperimentali devono im- 
pedire qualsiasi aggiustamento degli organi periferici del- 
la ricezione sensoriale: una lezione che, nelle ricerche 
sull’attenzione, vale per tutte le modalità sensoriali. La 
soluzione sta nel monitoraggio rigoroso delle posizioni di 
orecchie, testa e occhi e nell’uso di dispositivi di con- 
trollo, come piccole cuffie a contatto col condotto udi- 
tivo esterno; fu proprio questo genere di approccio a 
mettere in luce che i risultati di Hernandez-Peon erano 
errati e per quale motivo lo erano. Hernandez-Peon era 
un pioniere e, come accade a molti scienziati che con- 
ducono ricerche di frontiera, i risultati del suo lavoro sul- 
l'attenzione si rivelarono diversi da ciò che egli aveva 
creduto. Tuttavia il suo approccio portò molti anni più 
tardi a studi coronati dal successo, in parte grazie anche 
alle lezioni apprese dal lavoro di Hernandez-Peon e dei 
suoi collaboratori e allievi (ai quali, detto per inciso, si 
deve la correzione e quindi il capovolgimento dei risul- 
tati del loro maestro). 

Verso la fine degli anni ‘60 e l’inizio degli anni ’70 si 
cominciarono a condurre i primi esperimenti, opportu- 
namente controllati, di neurofisiologia dell'attenzione su 


esseri umani. Questi studi furono resi possil 
luppo di metodi per estrarre una media (averagi 


mediare il segnale permise di rivelare le mini 
cerebrali direttamente correlate con l’elabo 


lanti disegni sperimentali, che consentivano di 
re lo stato generale di attivazione fisiologica ( 
soggetti e il modo in cui gli stimoli ne colp 
tori in differenti condizioni di attenzione, 
sono riusciti a dimostrare che le onde cet 
ERP) evocate in risposta a stimoli cui il sog 
attenzione erano diverse da quelle evocate d 
moli fisici, però ignorati dal soggetto. 

I primi a effettuare questo genere di esperin 
no Steven Hillyard e collaboratori (1973), a 
University of California a San Diego. Questa 
a punto un metodo per l'ascolto selettivo 
di registrare in soggetti umani, a livello del 
to, gli ERP evocati da stimoli uditivi, Alle on 
soggetti (tutti volontari) venivano inviati, a 
un'apposita cuffia, due flussi di suoni di altezz 
In una condizione sperimentale i soggetti 
ascoltare i suoni diretti a un orecchio e ignorare 
retti all'altro (per esempio, prestare attenzione 
inviati all'orecchio destro e ignorare quelli 
Nell’altra condizione sperimentale, i soggetti 
prestare attenzione agli stimoli che arriva 
orecchio (per esempio, ascoltare i suoni ini 
chio sinistro e ignorare quelli al destro). In ques 
i ricercatori ottennero per ciascun orecchio El 
distinti, relativi sia a stimoli cui il soggetto a 
attenzione sia a stimoli ignorati. Il disegno 
prevedeva, quale elemento cruciale, che in ent 
condizioni i soggetti fossero impegnati in ui 
compito di attenzione. Ciò che cambiava 
mento covert, nascosto, dell'attenzione, cioè I" 
cui il soggetto concentrava la propria atte 
catori fecero in modo, inoltre, di control 
mento della testa del soggetto rispetto alla fon 
presentando i suoni attraverso una cuffia. 
modo furono tenuti sotto controllo tutti i fatt 
fusione che avevano determinato il fallimento 
cedenti ricerche su animali. 

Hillyard e i suoi collaboratori trovarono ché 
uditivi erano di ampiezza maggiore quando eri 
evocati da stimoli cui il soggetto prestava attet 
spetto a quelli ignorati. Questo effetto sugli 
festava come una deflessione nella forma 
l'ERP, chiamata potenziale uditivo N1 in qua 


% 


255 


Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


OME FUNZIONA IL CERVELLO 


del cervello umano durante l'attenzione 


fare occasioni è necessario registrare l'attività elettrica del 
mano per mezzo di elettrodi inseriti entro il cervello, anzi- 
ati all'esterno sul cuoio capelluto. | medici ricorrono a 
rocedura quando desiderano localizzare una regione di tes- 
le malfunzionante, come accade per esempio nell'epi- 
i Lo scopo è individuare il punto in cul il tessuto anomalo (fo- 
no) innesca un'attività neurale incontrollata che poi si 
al tessuto normale, scatenando un attacco. Le crisì posso- 
così gravi da far perdere conoscenza alla persona colpita. 
delle crisi epilettiche vi è una regione cerebrale di 
limitata, è possibile rimuovere il tessuto neuronale ano- 
a speranza di alleviare gli attacchi. 
do si rende necessario impiantarli nel cervello per via chi- 
elettrodi spesso restano /n situ per parecchi giorni. In 
anze, se il paziente acconsente, diventa possibile ef. 
re registrazioni dagli elettrodi mentre il soggetto esegue com- 
gnitivi di vario tipo, per esempio di attenzione selettiva. 
McCarthy (ora alla Duke 
, Truet Allison :e i loro col- 
alla Yale Medical School 
ndicendo da anni esperi- 
to tipo. | soggetti — ai 
inserita una griglia di elet- 
file di otto elettrodi di- 
1 em) sulla superficie del- 
pitale (parte superio- 
devono prestare at- 
ini stimoli e contem- 
ignorarne altri, come 
do si effettuano regi- 
io capelluto di sog- 
questo modo è stato 
‘ottenere potenziali evento- 
RP) direttamente dall'in- 
3 corteccia cerebrale uma- 


po (per esempio, LU = a sinistra in alto, upper /eft), e di indivi- 
duare scacchiere bersaglio che contenevano quadrati rossi e appa- 
rivano raramente (circa il 10% delle volte). Come si vede nel gra- 
fico, si sono ottenute forti risposte agli stimoli RU quando l'atten- 
zione era concentrata su di essi (tracciato degli stimoli RU focaliz- 
zati), rispetto a quando, in altri blocchi di prove, gli stessi stimoli 
erano stati ignorati (tracciato degli stimoli RU ignorati). La straor- 
dinaria capacità di localizzazione di questo metodo è evidenziata 
dal fatto che, negli 1,4 cm di distanza tra i siti dei due elettrodi, la 
polarità delle risposte si invertiva. Inoltre, a questi siti, gli stimoli 
nel quadrante superiore sinistro del campo visivo (tracciato degli sti- 
moli LU focalizzati) non hanno evocato praticamente nessuna ri- 
sposta. 

Queste chiare evidenze raccolte in ambito clinico supportano 
l'ipotesi che l'ampiezza dell'attività registrata sul cuoio capelluto, 
e generata in aree corticali modalità-specifiche, sia modulata du- 
rante l'attenzione selettiva, 
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7.13 | potenziali evento-correlati (ERP) prodotti durante un compito 
di ascolto dicotico, Il tracciato continuo rappresenta la risposta media 

{in termini di voltaggio) a un input su cui era concentrata l'attenzione, 
mentre la linea tratteggiata è la risposta media a un input ignorato. 
Hillyard e collaboratori trovarono che l'ampiezza della componente N1 
aumentava quando sull'input si focalizzava l'attenzione, rispetto a quando 
l'input era ignorato. Adattata da Hillyard et al. (1973). 


di alcune ampie deflessioni a polarità negativa nella for- 
ma d'onda risultante dall'estrazione del segnale medio 
(Figura 7.13). Si ritiene che la componente NI sia un’on- 
da evocata dalla stimolazione sensoriale, con una latenza 
al picco inferiore a 90 ms dall'insorgenza dello stimolo. 
Trattandosi di una risposta sensoriale sensibile agli effetti 
dell'attenzione nascosta (covert), questi dati costituivano 
una prova a favore delle teorie della selezione precoce, Si 
potrebbe però obiettare che un fenomeno di elaborazio- 
ne uditiva che si manifesta dopo 90 ms è piuttosto tardi- 
vo, soprattutto perché la corteccia uditiva può essere atti- 
vata già 20-25 ms dopo l'insorgere del suono. È possibile 
che l’attenzione non influenzi l'elaborazione uditiva in 
una fase più precoce dell'onda N1? 

Per rispondere a questo quesito Marty Woldorff e Ste- 
ven Hillyard (1991) hanno approfondito ulteriormente i 
loro primi studi innalzando il rapporto segnale/rumore 
grazie a ERP uditivi mediati su un più alto numero di 
prove, e modificando il paradigma sperimentale in modo 
tale da costringere i soggetti all'attenzione selettiva tra- 
mite un compito di discriminazione uditiva più difficile. 
Dopo di che hanno utilizzato metodi specifici per regi- 
strare simultaneamente le risposte da stazioni precoci 
dell’elaborazione uditiva, come il nervo acustico, e poi 
su, lungo le vie ascendenti, fino alla corteccia. Benché la 
registrazione delle risposte uditive a tutti i livelli della via 
acustica ascendente sia una procedura di ordinaria routi- 
ne nella diagnosi clinica dei problemi all’udito, questo 
genere di rilevazioni può costituire una sfida notevole 
nel momento in cui si intende progettare uno studio sul- 
l’attenzione debitamente controllato, poiché i parametri 
degli stimoli non sono ottimali per rivelare le prime, dav- 
vero tenui, risposte uditive. 


to una replica dell'effetto N1 già osservato 
mento precedente, cioè hanno trovato una ma 
piezza delle risposte N1 per i suoni presentati all' 
su cui era concentrata l’attenzione del sogge 
emerso anche un nuovo risultato. Woldorff e 
hanno osservato variazioni nelle forme d'onda d 
in funzione dell'attenzione selettiva uditiva ap) 
20 e 50 ms dall’insorgere dello stimolo, quindi mo 
ma del range in cui compare N1. Questo risultati 
mato effetto P20-50 per via della sua polarità po 
del tempo di latenza, costituisce una prova moltol 
favore delle teorie della selezione precoce, Que 
avevano ricevuto notevole supporto dal fatto 
po impiegato dagli input acustici per raggiun 
teccia uditiva umana era all'incirca di 20 ms, 
fetto P20-50 era probabilmente il risultato di 
ni dovute all'attenzione sul processo di elabora 
l'informazione prima che l’analisi dell'input da p 
sistema percettivo fosse completa. 

Per poter interpretare gli effetti P20-50 e NI co 
con l'attenzione uditiva, è importante capire da qi 
gioni cerebrali essi sono generati. Da quali aree 
vello provengono gli effetti P20-50 e l'onda NI? Se 
effetti rappresentano una selezione precoce degli’ 
una sorta di filtraggio dei segnali percettivi - do 
avere origine nelle strutture cerebrali deputate 
zione, Se si potesse dimostrare che l’effetto P2 
l'onda N1, sono generati nel corpo genicolato 
del talamo (la stazione talamica della via acustica) 
corteccia uditiva primaria nel giro temporale (di H 
ciò vorrebbe dire che entrambe queste strutture a 
sensoriali sono coinvolte nell'analisi precoce dell'e 
zione uditiva, ovvero degli input acustici; ciò 
be una forte prova a favore delle teorie della sel 
precoce. Come possiamo identificare le regioni « 
che generano questi effetti negli esseri umani, 
coi quali in genere non è possibile effettuare re 
dirette dall'interno del cervello? 

Per fortuna possiamo contare sull’aiuto di m 0 
tenti metodiche. Una di queste, la magnetoei 
(MEG), è l'equivalente magnetico dell’EEG; dal” 
MEG si può estrarre una media e così derivare | 
magnetici evento-correlati (ERF, da event-related 
fields). Combinando le registrazioni degli ERP in p 
mi di ascolto selettivo con le registrazioni dei cat 
gnetici generati da neuroni attivi, si può dete 
dove hanno origine gli effetti dell'attenzione 
quale ne può essere il significato per l’elaborazi 
l'informazione. Ciò è possibile grazie alla mag 
lità con cui le fonti intracraniche dei segnali 
no essere localizzate, rispetto alle loro contro] 
che (si veda il Capitolo 4). 

Nel 1993 Marty Woldorff, Steven Hillyard eil 
laboratori hanno abbinato in uno stesso 0 
strazioni di ERP e di ERF, nell'intento di repli 
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o dati originali sull'effetto P20-50. Ciò li ha 
identificare un correlato magnetico dell'effetto 
P20-50, il cosiddetto effetto dell'attenzione 
e M sta per magnetico). 1 pattern dei campi 
terni corrispondenti agli effetti M20-50 sug- 
l'origine di questi segnali si trovasse nella 
a (Figura 7.14a). Calcolando i modelli di 
cranico che meglio spiegavano le risposte at- 
ate registrate alla superficie della testa, e 
sulle scansioni strutturali MRI del cervello 
è stato possibile localizzare l’effetto M20-50 
a uditiva, nei giri di Heschl (Figura 7.14b). 


l'effetto N1 (il cosiddetto effetto M1 dell’at- 
} anche questi sembrano avere origine all’inter- 
eccia uditiva, ma a uno stadio dell’elabora- 

\ tardivo rispetto agli effetti a latenza breve M20- 
, quindi, è in grado di influenzare l’ela- 
degli stimoli nella corteccia uditiva. In base a 
ti, tuttavia, non è possibile sapere con certezza 

li esseri umani, gli effetti neurali dell'attenzione 
o modulazioni nella corteccia uditiva prima- 
lle aree uditive secondarie immediatamente circo- 
Malgrado ciò, è chiaro che l’attenzione influenza 
ensoriali dell'analisi uditiva, fasi - come i tempi 
Nza stanno fortemente a indicare — in cui l’analisi 
uditiva non è ancora completata. Ciò ha potu- 
e stabilito anche a partire dall’osservazione che i 
precoce del processo di elaborazione il siste- 


Effetto dell'attenzione M20-50 


rafia dell'ERF 
Tenore laterale) 


Sovratemporale. Adattata da Woldorff et al, (1993) 


ma uditivo non può selezionare informazioni in base a 
caratteristiche d'ordine superiore degli stimoli, per esem- 
pio cue verbali; il cue per la selezione è rappresentato 
piuttosto dall'orecchio d’ingresso. Invece i cambiamenti 
a più lunga latenza nella forma d'onda di un ERF o di un 
ERP riflettono una selezione attenzionale rivolta alle pro- 
prietà d'ordine superiore degli stimoli, come la voce del 
parlante o il significato semantico delle parole udite. 

È possibile che gli effetti dell'attenzione a livello della 
corteccia uditiva derivino da un'azione di filtraggio che 
avviene in una fase più precoce dell’elaborazione uditiva, 
per esempio nel talamo, nel tronco encefalico o persino 
nella coclea? Per quanto riguarda il sistema uditivo, sap- 
piamo che esistono sistemi neuroanatomici che, almeno 
in linea di principio, potrebbero esercitare un controllo 
top-down sugli input uditivi ai primi stadi dell’elaborazio- 
ne. Ogni stazione lungo la via acustica ascendente ha 
connessioni a feedback che ritornano al livello di elabo- 
razione precedente, addirittura fino alla coclea tramite il 
fascio olivococleare (OCB, da olivocochlear bundle). Sap- 
piamo anche che l'attività della corteccia può attivare 
tutta la via discendente OCB fino alla coclea, come è sta- 
to dimostrato tramite la stimolazione elettrica diretta del- 
la corteccia (persino della corteccia uditiva secondaria). 
Questo sistema contribuisce al filtraggio attenzionale pre- 
coce degli input uditivi? Questa ipotesi è stata verificata 
attraverso la registrazione degli ERP. 

Le registrazioni elettriche dell’elaborazione uditiva 
umana, per mezzo di elettrodi collocati sul cuoio capel- 


(b) Localizzazione dell'effetto precoce dell'attenzione 


(vista coronale) 


ll#_(a) Mappa topografica dei campi magnetici evento-correlati (ERF) associati con l'attenzione uditiva in un paradigma di ascolto selettivo. 
pa è stata generata sottraendo il campo evocato da suoni ignorati (nell'intervallo di tempo tra 20 e 50 ms dopo l'insorgenza dello stimolo) 
po evocato dagli stessi suoni quando su di essi era focalizzata l'attenzione del soggetto. La freccia indica la locazione e l'orientamento del modello, 
bio generatore che meglio spiega il campo rilevato în superficie, (b) Localizzazione dell'effetto dell'attenzione P20-50 a livello cerebrale. Quando 
ione tridimensionale del modello di dipolo generatore (asterisco rosso) fu mappata su un'immagine strutturale ottenuta con la risonanza 
(MRI) (in seguito alla coregistrazione dei due set di dati), sì trovò che l’attività aveva origine nella corteccia uditiva primaria, nei giri di Heschl 
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luto, possono rivelare fasi molto precoci dell'attività sen- 
soriale, addirittura nel tronco encefalico e perfino il po- 
tenziale composto del nervo acustico. Questa attività è 
detta risposta uditiva del tronco encefalico (ABR, da audi- 
tory brainstem response) e si manifesta negli ERP uditivi 
in forma di deflessioni del potenziale, con latenze com- 
prese fra 1 e 10 ms dall’insorgere dello stimolo. Queste 
modulazioni degli ERP dipendono dall'attenzione selet- 
tiva? La risposta a questa domanda è che, per quanto ri- 
sulta dalle registrazioni dell’ABR, l’attenzione selettiva 
volontaria non sembra implicare modulazioni di neuro- 
ni uditivi subcorticali, nemmeno quando l’attenzione 
deve essere estremamente focalizzata sugli input da un 
unico canale (in questo caso, da un orecchio), come ne- 
gli studi di Woldorff e Hillyard. Le prove raccolte con 
queste registrazioni a livello del cuoio capelluto sono sta- 
te confermate da altri studi su esseri umani, in cui si è 
utilizzata una misura ancora più sensibile della risposta 
del nervo acustico: le registrazioni elettriche effettuate 
da un finissimo elettrodo infilato entro l'orecchio. Anche 
queste registrazioni non hanno evidenziato alcuna mo- 
dulazione dell'attività del nervo acustico per effetto del- 
l'attenzione. 


«Attenzione a sinistra» 


7.15 Display usato per studiare l'attenzione selettiva spaziale sostenuta, Per periodi che variano da qualche secondo a qualche mini 
tenere lo sguardo fisso sulla crocetta centrale (+), mentre stimoli compaiono per pochi istanti e in ordine casuale in locazioni situate nel 
0 în quello sinistro. In alcuni blocchi di prove il soggetto riceve l'istruzione, al fine di rilevare i poco frequenti bersagli, di orientare in modo: 
la sua attenzione sugli stimoli a sinistra (immagine a sinistra) e di ignorare gli stimoli che compaiono a destra. In altri blocchi di prove Ils 
invece prestare attenzione alle locazioni a destra, e ignorare quelle a sinistra (immagine a destra). Si mettono poi a confronto le risposte a 
fisici, come il rettangolo bianco che si vede nella figura, nelle due diverse condizioni: quando sono focalizzati dall'attenzione e quando 
esempio, durante la condizione «Attenzione a destra»). A partire da circa 70 ms dopo l'insorgenza dello stimolo, sopra la regione post 
dello scalpo si può osservare un aumento nell'ampiezza della risposta positiva allo stimolo a sinistra quando è focalizzato (figura a sini 
a quando è ignorato (figura a destra). L'aumento di ampiezza delle risposte positive agli stimoli, registrate sullo scalpo occipitale, è qui indi 
in cui sî registrano i voltaggi rilevati simultaneamente da molti elettro il 
timano per interpolazione i voltaggi sul cuoio capelluto fra î diversi siti 

fino a individuare le zone a isopotenziale, tracciare le curve di campo e riempime gli spazi con colori differenti che corrispondono a val n 
del voltaggio. La risposta allo stimolo produce una sorta di «picco» del voltaggio sul cuoio capelluto controlaterale; tale picco è più alto 
si è focalizzata l'attenzione che per quelli ignorati. Le linee tratteggiate che nella figura vanno dalla testa al display indicano la direzione di 


giallo brillante. L'attività è rappresentata in una mappa topografica 
determinato istante, o in un ristretto intervallo di tempo. Quindi si s 


«nascosta» nelle differenti condizioni di attenzione. 


In conseguenza anche di questi risultati neg 
possibili effetti attenzionali nelle primissime fast 
borazione uditiva subcorticale, gli studi sulla | 
della via discendente OCB diretta alla coclea si 
centrati soprattutto sul suo possibile ruolo qual 
nente di un sistema per sintonizzare le rispo 
acustico, piuttosto che come meccanismo per 
l'attenzione. Tuttavia il problema del filtro al 
tronco encefalico, quale meccanismo dell'attel 
lettiva uditiva, non è ancora stato risolto. Vi 
di recente in Francia da Marie-Hélène Giard €, 
tori (2000) hanno dimostrato che, in condizi 
mentali molto simili a quelle in cui è stato oss 
fetto P20-50, le emissioni otoacustiche dal con 
tivo sono modulate dall'attenzione selettiva 
emissioni otoacustiche sono suoni di intensi 
prodotti da modificazioni meccaniche che 50 
no nella coclea durante l'ascolto e che posson 
gistrate mediante un microfono molto sensibili 
l'interno del condotto uditivo. Questi cambia 
trebbero riflettere modulazioni correlate 
delle proprietà meccaniche della coclea, moduli 
potrebbero rappresentare una forma di contr( 
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è sull’elaborazione uditiva. Sebbene ci si potrebbe 
lare che tali effetti nella coclea influenzino la suc- 

elaborazione neurale nelle vie acustiche ascen- 
sì può escludere che questa influenza non si 
come starebbero a indicare i risultati negativi 
azioni dell'ABR durante l'attenzione selettiva. 
lindi dire che la modulazione degli input uditi- 
ticali, ammesso che avvenga, non è un fenome- 
Ito rilevante. 


selettiva visiva Per analizzare i meccani- 
ali dell'attenzione selettiva visiva si usano ap- 
netodologici molto simili. Negli studi degli ERP 
come in quelli degli ERP uditivi, si misura diretta- 
ttività elettrica generata dai neuroni cerebrali 
‘agli stimoli visivi, al fine di identificare gli stadi 
di elaborazione influenzati dall'attenzione 
le prime ricerche coronate dal successo, con- 
1969 dallo psicologo Robert Eason e dai suoi 
i, portarono alla scoperta che durante l’atten- 
‘Spaziale (selezione per posizione) certi ERP 
lanifestavano un cambiamento di ampiezza. Altri 
le replicarono l'esperimento trovando lo stesso 
iscitono a dimostrare che tale modulazione ha 
70 ms dopo la comparsa dello stimolo visivo. 
esperimenti i soggetti furono verbalmente 
estare attenzione in modo nascosto agli sti- 
arivano in una certa locazione spaziale (per 
campo destro) e a ignorare quelli che appa- 
altre posizioni (per esempio, nel campo sini- 
lmente il pattern degli effetti dell'attenzione 
\Visivo è noto con precisione. Dirigere volon- 
te l’attenzione «nascosta» nella direzione dello 
a 7.15) porta a modulazioni nell’ampiezza 
P già 70-90 ms dopo l'insorgenza dello stimolo. 
ti si manifestano in un'onda dell’ERP chia- 
a grande onda positiva), che è possibile re- 
le regioni occipitali laterali dello scalpo. 
o stimolo visivo appare in una posizione a cui 
\Sta prestando attenzione, P1 ha un'ampiezza 
di quando lo stesso stimolo compare nella stes- 
ione ma l'attenzione del soggetto è focalizzata al- 
igura 7.16). Questo pattern è in accordo con l'a- 
un meccanismo di filtro, come quello dimostra- 
aborazione attenzionale uditiva. 

precoci dell'attenzione, detti effetti P1 
li 70-90 ms) sono stati osservati solo durante 
e spaziale, mentre sono un dato incostante e 
nella selezione basata su altre caratteristiche 
o, come il colore, la frequenza spaziale, l’o- 
‘0 combinazioni tra alcune di queste caratte- 
‘pure, la selezione degli input visivi basata 
d'ordine superiore come la natura dell’og- 
pio, prestare attenzione alle sedie ma 
vole), non comporta effetti P1; piuttosto, 
mpiti più complessi, gli effetti dell'attenzio- 


7.16 Potenziali evento-correlati (ERP) registrati da una singola 
locazione sullo scalpo occipitale controlaterale (dalla regione di massima 
risposta nelle mappe topografiche della Figura 7.17), durante compiti 

di attenzione selettiva visuo-spaziale. Gli stimoli su cui si è focalizzata 
l'attenzione (traccia rossa) elicitano ERP di ampiezza maggiore rispetto 
agli stimoli ignorati (traccia blu tratteggiata). L'area dell'ERP ombreggiata 
mette in evidenza la differenza tra eventi focalizzati e ignorati, rispetto 
all'ampiezza dell'onda nel range di latenze P1. L'indicazione «topografia» 
Sta a significare che le differenze di ampiezza dell'onda P1 in questo 
intervallo di tempo (registrate da questo e da elettrodi adiacenti) sono 
State usate per generare le mappe topografiche della Figura 7.17. Il tempo 
zero (t= 0) rappresenta l'insorgenza degli stimoli che hanno evocato 
questi ERP. In questo grafico il voltaggio positivo è rappresentato nella 
parte inferiore; la scala temporale si estende da 100 ms prima 
dell'insorgere degli stimoli fino a 400 ms dopo. 


ne si manifestano in una fase dell'ERP più tardiva (laten- 
za>120 ms). 

Sugli effetti dell’attenzione spaziale possiamo porci le 
stesse domande che ci siamo chiesti a proposito dell'at- 
tenzione uditiva: le modulazioni degli ERP visivi correla- 
te con l'attenzione spaziale sono il riflesso di stadi dell’e- 
laborazione in stazioni corticali o subcorticali? E che cosa 
possiamo dire sul fatto che la selezione avvenga prima 
oppure dopo la codifica semantica? Le risposte a queste 
domande sono notevolmente simili a quelle già indivi- 
duate per îl sistema uditivo. 

L'attenzione selettiva spaziale è, in parte, mediata da 
processi sensoriali nella corteccia visiva. Questi effetti si 
verificano principalmente nella corteccia extrastriata, ma 
possono coinvolgere anche meccanismi nella corteccia 
striata. Le ragioni su cui poggia la nostra certezza che 
l’attenzione influenza l'elaborazione nella corteccia visi- 
va sono varie. In primo luogo certe proprietà dell'effetto 
precoce P1 correlato all'attenzione spaziale fanno pensa- 
re a una fase sensoriale dell’elaborazione visiva. Per esem- 
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7.17 Mappe topografiche della distribuzione sul cuoio capelluto delle risposte cerebrali, attenzione-correlate, agli stimoli presentati in clasci 
quattro quadranti dello schermo di un computer, mentre Î soggetti tenevano gli occhi fissi sulla croce al centro del monitor. Queste mappe rappres 
Je differenze nelle onde P1 della Figura 7.16. Tali differenze sono state calcolate sottraendo l'attività (ERP) che rappresenta la risposta agli stimoli 
da quella che rappresenta la risposta agli stimoli focalizzati dall’attenzione. Il procedimento per generare le mappe topografiche è descritto nella di 
della Figura 7.15. In questa figura i dati esprimono densità di corrente sul cuoio capelluto, anziché valori del voltaggio. Questa trasformazione deié 
è stata ottenuta prendendo (matematicamente) la derivata seconda spaziale dei valori del voltaggio in ogni punto sullo scalpo. Questo metodo 

le regioni di rapido cambiamento dei valori del voltaggio e fornisce una migliore rappresentazione delle aree di attività cerebrale alla superficie del 
capelluto. Le ampiezze piccole sono rappresentate da zone colorate in bianco e in blu, mentre le ampiezze più grandi sono in giallo e in rosso. L'ag 
iù importante di questi dati è che l'attività «si sposta» sul cuoio capelluto occipitale in funzione della localizzazione dello stimolo nel campo vis 
ciò riflette modulazioni attentive delle risposte sensoriali che seguono la mappa retinotopica del campo visivo sulla corteccia visiva. Cioè gli stimoli 
campo sinistro proiettano alle regioni controlaterali dell'emisfero destro (prime due immagini a sinistra) e gli stimoli nel campo destro proiettano; 

all'emisfero sinistro (le due immagini a destra). Adattata da Mangun et al. (1993). 


pio, l'onda sensoriale evocata P1 e le modulazioni at- 
tenzione-correlate di P1 hanno distribuzioni molto simili 
sulla superficie del cuoio capelluto e questi dati topo- 
grafici seguono un pattern retinotopico (Figura 7.17). Ov- 
vero, inizialmente l’effetto P1 è massimo nella regione 
occipitale controlaterale del cuoio capelluto, come la 
proiezione controlaterale delle vie visive porta a preve- 
dere (si confrontino le due immagini a sinistra con le 
due a destra nella Figura 7.17). Inoltre, nelle rilevazioni 
sul cuoio capelluto, gli stimoli nel campo superiore pro- 
ducono massimi differenti dagli stimoli nel campo infe- 
riore (nella Figura 7.17 si confrontino la prima con la se- 
conda immagine a sinistra, e le due immagini a destra). 
In secondo luogo il tempo di latenza (70 ms) concorda 
con i tempi di latenza della scarica neuronale nelle pri- 
me aree extrastriate, come è noto da ricerche sulle scim- 
mie. Infine le tecniche di neuroimmagine funzionale ap- 
plicate in questi esperimenti hanno permesso di localiz- 
zare le modulazioni attenzionali dell'elaborazione sen- 
soriale in regioni della corteccia extrastriata, come dire- 
mo tra poco (si veda il paragrafo «Tecniche di neurovi- 


Effetto dell'attenzione P1 > 
(densità di corrente) 


PE 


sualizzazione dell'attenzione spaziale e loro integi 
con gli studi di elettrofisiologia»). 

È corretto assumere che gli effetti prodotti di 
zione spaziale sugli ERP riflettano i processi 
tostanti agli effetti dell'attenzione spaziale a 
portamentale? È corretto, per esempio, conclude 
miglioramento della prestazione nei paradigmi: 
spaziale è dovuto a cambiamenti nei processi di 
zione nella corteccia visiva extrastriata? Per cerci 
spondere a questa difficile domanda, i ricercato Î 
registrato gli ERP utilizzando al tempo stesso Î pi 
mi usati da studi cognitivi precedenti (sì veda la 
7.8). Se la migliore performance - tempi di 
rapidi e risposte più accurate — osservata qua 
apparivano in posizioni presegnalate da un cuei 
vuta a una migliore elaborazione nella corte 
questo fatto avrebbe dovuto manifestarsi a 
ERP. Effettivamente gli stimoli-target presentati 
zioni presuggerite da cue (prove valide) evo 
sensoriali più grandi, rispetto agli stimoli pres 
posizioni non presegnalate (prove invalide) 


7. Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 261 


Prove valide 
(cued) 

Prove invalide 
(non-cued) 


ia destra. Adattata da Mangun e Hillyard (1991). 


babile che queste modulazioni nelle fasi precoci 

razione sensoriale siano la sola base neurale dei 
‘e dei costi registrati successivamente nelle ri- 
ìa questo risultato va a sostegno dell'ipotesi 
Posner e dai suoi collaboratori e già descrit- 
e a (si veda il paragrafo «Orientamento vo- 

Posner ha proposto che, quando si aspettano 
Isaglio rilevante stia per apparire in una parti- 
izione dello spazio visivo, i soggetti si prepa- 
esta eventualità orientando l’attenzione visiva 
verso quella posizione; ciò porterebbe a cam- 
nell'elaborazione sensoriale/percettiva e nei 


è sappiamo che focalizzare volontariamente 
su una locazione dello spazio, in risposta a 
verbale o a segnali visivi presuggeriti (cue), 
re l'ampiezza degli ERP visivi agli stimoli che 
no in quella locazione, ci potremmo chiedere se 
‘neurali simili entrino in gioco anche quan- 
e Viene attratta automaticamente, attra- 

smi riflessi, verso certe posizioni spaziali. 
indo un evento sensoriale attrae in modo au- 
la nostra attenzione verso una data locazione 
ivo, ciò porta a una più intensa elabora- 
nella corteccia visiva? La risposta è sì. Oc- 
che il cuing automatico si osserva quan- 
evento sensoriale precede, immediatamente 
sa posizione, un dato target (Figura 7.19a, par- 
:). In tali condizioni i tempi di reazione alla 
serita sono più veloci rispetto alle posi- 
ate, ma soltanto quando il tempo fra il 
oli-bersaglio è breve (<250 ms circa); se i 


E Su 
Prove valide 

(cued) 

Prove invalide 

(non-cued) 


Sono qui illustrate le modulazioni delle componenti P1 e N1 degli ERP evocati da stimoli visivi. | tracciati tratteggiati rappresentano 
gli nel campo visivo sinistro (LVF) e nel campo destro (RVF) correttamente suggeriti dal cue (prove valide), mentre i tracciati continui 
le risposte evocate dagli stessi stimoli non suggeriti dal cue (prove invalide). Le registrazioni furono eseguite in siti occipitali laterali 
controlaterale allo stimolo, ovvero in un sito occipitale a destra (OR) per gli stimoli a sinistra, e in un sito occipitale a sinistra (OL) 


tempi sono più lunghi l'effetto si inverte, dando luogo 
all’inibizione di ritorno. 

Joseph Hopfinger e collaboratori (1998, 2001) hanno 
dimostrato che, quando in questo tipo di esperimenti si 
registrano gli ERP evocati da stimoli-bersaglio, sì trova 
che l'onda occipitale precoce P1 risulta più grande quan- 
do il bersaglio appare subito dopo un cue sensoriale nella 
Stessa posizione, rispetto a quando cue e stimolo-target 
appaiono in posizioni differenti. Ma al crescere del tem- 
po trascorso dalla comparsa del cue, l’effetto sì inverte e 
la risposta P1 diminuisce fino a risultare persino inibita, 
come dimostrano i tempi di reazione (si veda la Figura 
7.19). Di conseguenza questi dati indicano che alla base 
del focalizzare su una locazione spaziale l’attenzione au- 
tomatica (bottom-up) e quella volontaria (top-down) c'è un 
meccanismo comune, per quanto riguarda l’effetto sulle 
fasi iniziali dell’elaborazione corticale dello stimolo. Tut- 
tavia è probabile che queste modulazioni attenzionali 
dell'analisi sensoriale siano prodotte da reti neurali diffe- 
renti, come rivelano le differenti modalità d'innesco per 
le due forme di attenzione. 

Gli studi illustrati nelle Figure dalla 7.15 alla 7.19 han- 
no fatto emergere l’idea che sia l’attenzione volontaria 
sia quella automatica comportino il focalizzarsi su una 
particolare locazione spaziale di una sorta di «riflettore» 
che intensifica l'elaborazione percettiva. Questo ipotetico 
riflettore è simile a quello che interviene nella ricerca vi- 
siva di un bersaglio in mezzo a una moltitudine di di- 
strattori? Questa ipotesi è stata verificata tramite metodi 
elettrofisiologici dall’équipe di Steven Luck, che ha sotto- 
posto i soggetti a compiti di ricerca visiva mediante spe- 
ciali insiemi di stimoli formati da target che combinava- 
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7.19 (a) Parte superiore: quando l'improvvisa comparsa di uno stimolo visivo attrae l'attenzione su una certa locazione spaziale, i tempi di reaz 
a target che appaiono successivamente risultano facilitati per brevi periodi di tempo, come si è detto in precedenza in questo capitolo. Parte inferio 
quando si misurano gli ERP evocati da questi target, si trova che la stessa risposta corticale extrastriata (onda P1), influenzata anche dall'attenzion 
spaziale volontaria, sembra aumentare per effetto dell'attenzione automatica (linea tratteggiata e linea continua a sinistra), per brevi interval 
(ISI), ovvero brevi intervalli cue-target. Il decorso temporale di questo effetto dell'attenzione automatica non è uguale a quello che si osserva nell 
dell'attenzione volontaria, ma piuttosto è simile al pattern dei tempi di reazione osservato durante il cuing automatico, Nell'arco di poche centinali 
di millisecondi, l'aumento della risposta è sostituito da una sua relativa inibizione (a destra). 


no più caratteristiche e da distrattori (Figura 7.10b). Poco 
dopo la presentazione dell'insieme di item per la ricerca 
Visiva, sullo schermo appariva per pochi istanti uno sti- 
molo isolato, finalizzato a evocare un ERP visivo (Figura 
7.20). Questo stimolo-sonda (probe) suscitò risposte pre- 
coci più ampie (cioè una P1 più grande) nella posizione 
di un target combinatorio, piuttosto che nelle posizioni 
dove c'erano solo distrattori. L'ipotesi che l’attenzione 
spaziale focalizzata sia necessaria per analizzare i target 
combinatori ha quindi avuto una conferma elettrofisiolo- 
gica. Ciò significa che il «riflettore» dell'attenzione si 
sposta velocemente nello spazio visivo? I dati nella Figu- 
ta 7.20 non consentono di rispondere a questa domanda, 
ma un successivo lavoro dell'équipe di Steven Luck è riu- 
scito a risolvere il quesito. 

Le indagini comportamentali sui meccanismi della ri- 
cerca visiva non hanno portato alla soluzione di questo 
problema, perché l’attività del sistema dell'attenzione è 
stata valutata solo con misure indirette, che non costitui- 
scono un indice momento per momento di come sia allo- 
cata l’attenzione nello spazio visivo. Tali misure permetto- 
no solo di inferire meccanismi in base ai pattern dei risul- 
tati (si vedano la Figura 7.11 e la relativa discussione nel 
testo). Tuttavia esiste una componente attenzione-correla- 
ta dell’ERP che può fornire questo tipo di indice. 


della componente denominata in modo estrem 
conciso N2pc, scoperta da Steven Luck e Steven H 
(1994) nei loro studi sulla ricerca visiva. L'N2pc 0 
200-300 ms dopo la presentazione dell'insieme dit 
la ricerca visiva; raggiunge la massima ampiezza mi 
della corteccia visiva dell'emisfero controlaterale 
zione dell’item su cui si concentra l'attenzione enti 
sieme della ricerca (di qui il nome di N2pc, che st 
cond large negative posterior contralateral component, 
nente negativa posteriore controlaterale seconda p 
dezza). L'indagine sperimentale ha permesso di $ 
che la componente N2pc è un segno dell’orientam 
vert dell'attenzione visiva, e rappresenta una fased 
borazione che precede il completo riconoscimenti 
l'oggetto. Fatto interessante, si ritiene che la 
N2pc rifletta un processo di filtraggio dell’infomi 
spaziale, simile a quello osservato nelle registri 
singoli neuroni corticali in scimmie che stavano @ 
do compiti simili. 

Secondo il ragionamento sviluppato da Luckè 
boratori, se la ricerca visiva implica il rapido sposti 
seriale dell'attenzione da una posizione all'altra, 
componente N2pc deve spostarsi rapidamente tri 
ro sinistro e destro quando l’attenzione nascosta 
da destra a sinistra, rispetto alla verticale medi 
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e Mangun (1998), 


ricerca. Ciò è effettivamente quanto è stato 
Uesti ricercatori sono arrivati al successo modi- 
Compito standard di ricerca visiva, servendosi 
[per influenzare la ricerca dei soggetti. Ogni in- 
tem conteneva quattro stimoli colorati (rosso, 
viola) e ventuno distrattori neri. Tutti gli 
itavano un'interruzione del contorno: il target 
Mm con l'interruzione sul lato sinistro, mentre i 
fano averla da qualsiasi altra parte (Figura 
gni soggetto, il bersaglio era di un colore (per 
sso) il 75% delle volte (indicato con C75) e di 
(per esempio, verde) il restante 25% delle 
to con €25). Questi ricercatori hanno regi- 
în risposta a insiemi di item privi di bersa- 
n queste circostanze i soggetti avrebbero cer- 
jempio, gli stimoli rossi e poi i verdi, in que- 
ndo gli stimoli rossi e verdi erano in due 
osti, allora la componente N2pc avrebbe 
arsì dapprima sulla superficie controlate- 
al bersaglio rosso (C75) poi, dopo un ritardo 
di millisecondi, sul lato opposto del cra- 
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zione) (b) Parte superiore: gli effetti dell'attenzione automatica hanno sul cuoio capelluto la stessa distribuzione dell'effetto P1 dovuto 
Dlontaria orientata da cue, Le mappe topografiche mostrano, in siti sullo scalpo occipitale controlaterale, l'aumento di ampiezza delle 
Inlocazioni cued, rispetto a target in posizioni non-cued, per brevi intervalli ISI. In queste mappe topografiche l'aumento di ampiezza 
dicati da P1) è rappresentato da aree di colore giallo. Parte inferiore: a intervalli ISI più lunghi, questa risposta facilitata declina 

izione, tale che le risposte alle locazioni cued'ora sono più piccole delle risposte alle locazioni non-cued (notevoli 
[caso dei target nel campo destro nella condizione «intervallo ISI lungo», immagine in basso a destra nella figura). Questo risultato 

{da con quanto sì è osservato nei tempi di reazione e prefigura un meccanismo neuronale in grado di spiegare i dati comportamentali. 


nio, controlaterale rispetto al bersaglio verde (C25) che il 
soggetto avrebbe cercato subito dopo. Ciò è proprio 
quanto trovarono Luck e i suoi collaboratori (Figura 
7.21b e c): la componente N2pc era dapprima controlate- 
rale rispetto allo stimolo C75 quindi, dopo circa 80 ms, si 
spostava diventando controlaterale allo stimolo C25. 
Questi dati forniscono un'importante prova elettrofisio- 
logica a sostegno delle teorie seriali dell'attenzione nella 
ricerca di target combinatori. 

Per riassumere l'attuale livello delle conoscenze, le 
prove raccolte su soggetti umani tramite le registrazioni 
elettrofisiologiche e neuromagnetiche supportano l’'ipo- 
tesi della selezione precoce, e ne ampliano ulteriormente 
il concetto con prove riguardanti le probabili fasi neurali 
dell’elaborazione percettiva. Il modello generale che 
emerge da questi dati è che i segnali sensoriali in ingresso 
possono essere modificati entro la corteccia specifica per 
quella modalità sensoriale, quando siano presenti stimoli 
con caratteristiche fisiche rilevanti. Nei sistemi visivo e 
uditivo, la forma più precoce di questa selezione è defini- 
ta dalla locazione spaziale dello stimolo. Questi dati 
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7.20 Le forme d'onda degli ERP rilevati sul cuoio capelluto 

in siti frontali, parietali e temporali posteriori mostrano le differenti 
risposte a probe (stimoli sonda) proiettati per pochi istanti su posizioni 
di item rilevanti o irrilevanti, entro un set per la ricerca di target 
combinatori. Il probe appariva entro 250 ms dalla comparsa del set 

di stimoli. Quando appariva nella posizione di un target combinatorio, 
il probe irrilevante elicitava un'onda evocata P1 più grande che 

non quando appariva in regioni del set in cui non era presente nessun 
bersaglio, un dato a sostegno dell'ipotesi che l'attenzione spaziale 
focalizzata sia necessaria per congiungere caratteristiche dei bersagli. 
Adattata da Luck et al. (1993). 


plicano che i sistemi di controllo dell'attenzione influen- 
zino, mediante proiezioni discendenti, l’eccitabilità dei 
neuroni corticali che codificano le caratteristiche degli 
stimoli a cui bisogna prestare attenzione o che invece 
sono da ignorare. Questi dati ci informano sulle sedi (cor- 
ticali vs. subcorticali, corteccia sensoriale vs. corteccia as- 
sociativa) in cui si manifestano gli effetti dell'attenzione 
durante l'elaborazione percettiva. Tuttavia è importante 
anche conoscere esattamente quali sono le strutture cere- 
brali che vengono modulate, e così pure quali sistemi e 
circuiti sono coinvolti nel controllo volontario e in quel- 
lo automatico di tali modulazioni percettive. Questi pro- 
blemi possono essere indagati tramite registrazioni di sin- 
goli neuroni e studi di lesione in animali, oppure me- 
diante lo studio di pazienti neurologici con lesioni in 
specifiche strutture cerebrali, o ancora sottoponendo sog- 
getti sani alle tecniche di neuroimmagine funzionale. 
Passiamo ora a esaminare le prove emerse dagli studi di 
quest'ultimo tipo. 


Mi Neurovisualizzazione funzionale dell'a 
in soggetti umani 


Le moderne apparecchiature, in grado di misu 
lati fisiologici dell'attività del cervello în so 
vivi e normali, ci offrono uno strumento potel 
dagare l'anatomia funzionale delle attività 
riori. Nel brain imaging, come nelle reg 

che e magnetiche, gli effetti delle mani 
mentali si manifestano come differenze 
dell'attività cerebrale ottenute mentre i sog 
lontari, sono impegnati in diversi compiti di i 
Le differenze sono visualizzate grazie a met I 
sentono di confrontare statisticamente, 0 «sot 
immagini ottenute durante una certa condizion 
le ottenute in una condizione differente. Il m 
sottrazione può essere applicato alle im ì 
riazioni emodinamiche (di flusso sanguigno) d 

che si ottengono con la PET e la risonanza; 
funzionale (fMRI) (per un'introduzione a ques 
veda il Capitolo 4). Molti scienziati hanno coo 
sviluppo dei metodi di neuroimmagine usati p 
la cognizione umana, ma è doveroso riconosi 


verso la fine degli anni ‘80, è scaturito dalla coll 
ne — un classico nel campo delle neuroscienze c0 
fra lo psicologo cognitivo Michael Posner, il nei 
ziato Steven Petersen, i neurologi Maurizio 


informatica e ingegneria, alla Washington Uni 
St, Louis. Questo lavoro ha segnato l’inizio di un 
era per la ricerca sulla funzione del cervello 


Neurovisualizzazione dell'attenzione per le @ 
stiche elementari dello stimolo În ricerche 
con la PET, Corbetta e collaboratori (1991) ha 
to che l’attenzione per le caratteristiche elemen 
stimolo — come il colore, la forma e il movii 

voca tipicamente un aumento del flusso sa 
nomeno indicato anche col termine attiva 
corteccia visiva extrastriata. Mentre le variazion 
namiche nel cervello venivano monitorate 
tracciante acqua radioattiva, si mostravano 
coppie di display con particolari insiemi di sti 
ogni prova, il primo display costituiva uno stim 
ferimento, il secondo uno stimolo-test; il 
soggetti consisteva nell'osservare il primo d 
confortarlo con il secondo, al fine di rilevare can 
ti dello stimolo in certi aspetti prestabiliti. In 
o blocchi, di prove sull’attenzione selettiva, si 
soggetti di giudicare se i display differivano rispett 
lore o alla forma o al movimento degli stimoli. 
blocchi di prove i soggetti dovevano rilevare cam 
ti in una qualsiasi delle caratteristiche (attenzione; 
oppure guardare passivamente gli stimoli 0 
mente fissare un punto. Per ogni blocco di pro 
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ioni PET separate. Per scoprire quali aree 
grano attivate durante l’attenzione selettiva 
è, in contrapposizione alla forma 0 al movi- 
ottraevano l’una dall'altra le scansioni PET 
alle due condizioni; l’immagine risultante 
ta soltanto dalle regioni che differivano nelle 


one selettiva al colore, alla forma 0 al movi- 
fa regioni distinte, e in larga misura non so- 
corteccia extrastriata (Figura 7.22), Le 
Il extrastriate specializzate nell’elaborazione 
il colore, della forma o del movimento erano 
li si evidenziavano modulazioni mentre il 
attenzione alle singole caratteristiche 
lo. Questi risultati hanno fornito ulte- 
illa teoria che l’attenzione selettiva alteri 
| percettiva degli input nelle aree corticali 
‘ina data modalità sensoriale, prima che 
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7.21 Registrazione di ERP 
durante la ricerca visiva. (a) Il set per 
la ricerca consisteva di quattro stimoli 
colorati, uno in ciascun quadrante, 

e di ventuno distrattori neri. | bersagli 
presentavano un'interruzione sul lato 
sinistro (si veda il testo). A ogni 
soggetto si indicava un colore che 
permetteva di prevedere il target 

il 75% delle volte (C75) e un altro 
che lo prevedeva nel restante 25% 
delle volte (C25), così da influenzare 
la ricerca visiva del soggetto. 

La parte inferiore della figura illustra 
gli ERP registrati dai siti occipitali 
laterali; si può notare la componente 
N2pc quando | due colori rilevanti 
‘erano In emicampi opposti (b) 

o nello stesso emicampo (c). 
L'inversione di polarità di N2pc 

è evidenziata dal fatto che in (b) 

è dapprima controlaterale allo stimolo 
(75, per poi invertirsi e diventare 
controlaterale allo stimolo C25. 

Da Woodman e Luck (1999). 


Case C25 
nello stesso emicampo 


l’analisi delle caratteristiche fisiche giunga a completa- 
mento. 


Tecniche di neurovisualizzazione dell'attenzione spa- 
ziale e loro integrazione con gli studi di elettrofisiolo- 
gia Molto importanti sono stati anche gli studi PET sul- 
l'attenzione selettiva spaziale condotti da Hans-Jochen 
Heinze dell’Università di Magdeburgo, Germania (allora 
attivo presso la Facoltà di Medicina di Hannover), da uno 
degli autori di questo libro (G.R.M., a quel tempo presso 
la University of California a Davis) e collaboratori (1994). 
Nelle loro ricerche gli stimoli presentati ai soggetti erano 
insiemi bilaterali di simboli senza senso (due per emi- 
campo), mostrati per pochi istanti e a velocità variabile 
(in media, circa due al secondo). In una condizione speri- 
mentale i soggetti dovevano fare attenzione ai simboli 
nella metà sinistra dell'insieme e ignorare la metà destra, 
mentre tenevano gli occhi fissi su un punto centrale, cioè 
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== _ Attenzione focalizzata su: 
= i @ Forma 


PRG FG FG(post) MOG stg 
A Velocità 


7.22 Quadro sinottico dei risultati emersi dagli studi di tomografia a emissione di positroni (PET) compiuti da Corbetta e collaboratori (1991 
e collaboratori (1994), Mangun e collaboratori (1997). La figura mostra che le regioni della corteccia extrastriata specializzate nell'elaborate Il 


O Colore DI Locazione spaziale 


la forma o il movimento (dal lavoro di Corbetta) sono selettivamente modulate, quando l'attenzione visiva è focalizzata sulle corrispondenti cata 
dello stimolo (attenzione selettiva per le caratteristiche). L'attenzione selettiva per il colore attivava aree nella corteccia extrastriata bilaterale, 
linguale (LG) e nell'area occipitale dorso-laterale (LO), ma le attivazioni erano in genere maggiori nelle strutture dell'emisfero sinistro. 

alla forma portò all'attivazione bilaterale di varie aree: il giro fusiforme (FG) e i giri paraippocampali (PhG), il solco collaterale dell'emisfero sin 
temporale superiore (STS) destro e una regione fra la scissura calcarina e il solco parieto-occipitale (POS) nell'emisfero destro. L'attenzione 

il movimento (velocità) degli stimoli attivava il giro paraippocampale sinistro, il solco temporale superiore destro (in una regione differente dai 
dall'attenzione per la forma) e il lobulo parietale inferiore (IPL) sinistro. Lo studio PET condotto da Heinze e collaboratori ha trovato che l'atte 

a una locazione spaziale (attenzione selettiva spaziale) produce attivazioni nel giro fusiforme posteriore. Questo risultato è stato replicato 
e ampliato da Mangun e collaboratori, i quali hanno dimostrato che i giri occipitali medi (MOG) erano anch'essi attivati durante l'attenzione 4 


Adattata da Corbetta et al. (1991), Heinze et al. (1994) e Mangun et al. (1997). 


mentre si servivano dell'attenzione spaziale nascosta. In 
un’altra condizione dovevano invece fare il contrario. 
Quindi si analizzarono le risposte emodinamiche (le va- 
riazioni del flusso sanguigno) nei distretti cerebrali con- 
frontando la condizione «attenzione a sinistra» con la 
condizione «attenzione a destra» (o con condizioni di 0s- 
servazione passiva), al fine di individuare le attivazioni 
PET correlate all'attenzione. Si trovò così che l'attenzione 
spaziale aveva indotto attivazioni nella corteccia extra- 
striata dell'emisfero controlaterale allo stimolo su cui si 
era concentrata l’attenzione del soggetto, in particolare 
nel giro fusiforme posteriore sulla superficie ventrale del- 
la corteccia (si vedano un riassunto dei dati in Figura 
7.22, e in Figura 7.23 i dati relativi a uno studio di fol- 
low-up di cui parleremo più avanti). Questo risultato si 
accorda piuttosto bene con l'esito di precedenti studi su- 
gli ERP, condotti da questi e da altri ricercatori (si veda la 
Figura 7.17). Ma è difficile inferire eventuali relazioni tra 
i risultati ottenuti con le tecniche di neuroimmagine e da 
precedenti studi sugli ERP perché, anche quando si usa lo 


stesso paradigma sperimentale, i due metodi fi 
informazioni molto diverse sull'attività del 
ché complementari. Per superare questo prob 
ze e collaboratori tentarono un nuovo approci 
dere nell'analisi registrazioni degli ERP degli st 
ti, usando i medesimi stimoli, parametri e com 
zati nello studio PET, un metodo mai applica 
allo studio di un processo cognitivo. 

L'idea è, per certi versi, semplice: si tratta d 
come si è appena detto, i dati PET per capire 
gione del cervello l'elaborazione visiva è infl 
l'attenzione spaziale. Quindi, in sedute para 
registrare gli ERP dagli stessi soggetti per 
so temporale del processo di elaborazione al 
un livello di risoluzione di millisecondi, 
ottenere con la PET. Poi si tratta di coi 
due insiemi di dati, per stabilire sia la scai 
le sia l'anatomia funzionale del processo di 
tentiva sulla locazione spaziale. Un esempio 
procedura è lo studio di follow-up condotto da 


Qutori (G.R.M., ora alla Duke University) e dai suoi colla- 
tori (1997) a Davis, University of California. Questo 
studio fu condotto sulla falsariga di quello in precedenza 
bito insieme a Heinze; qui ci concentreremo unica- 
Mente sui risultati più adatti a chiarire la logica di questo 
procio multimetodologico. 

Ver stabilire la relazione fra l’attività evidenziata dagli 
RPele attivazioni visualizzate dalla PET, si è fatto ricor- 
Wi ailla modellizzazione degli ERP mediante dipoli (si ri- 
al Capitolo 4 per una descrizione del metodo). 
la PET aveva rivelato in ciascun emisfero due aree 
livazione correlate all'attenzione (Figura 7.23a), i ri- 
itatori cercarono di capire se queste aree potessero fun- 
tiè da generatori dell'effetto attenzione-correlato P1 (e 
in effetto N2 a latenza più lunga), osservati entrambi 
ERP registrati in quello stesso studio. Un'area di at- 
Î si trovava in posizione ventro-mediale nel 
Infusiforme posteriore; l’altra, più laterale e leggermen- 
ale, era localizzata nel giro occipitale medio. Per 
lare quale di queste attivazioni PET fosse specifi- 


ERP REGISTRATI 


Latenza breve 
(P1) 


Latenza lunga 
(N2) 


altenzione a destra»), così come risultano da ERP regî: 
fîatiè quelli delle modellizzazioni è illustrato nelle figure 
Iegistrati e quelli dei modelli sono rappresentati come mappe topogra! 


effetti 


lizzazione risultarono molto più corrispondenti ai dî 


Uiproducevano un quadro meglio corrispondente agli ERP effettivi del r 
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ERP e a quale (P1 o N2), entrambe le aree (giro fusiforme 
e giro occipitale medio) sono state usate a turno nella ge- 
nerazione di simulazioni. Dalle scansioni anatomiche 
MRI dei soggetti si sono ottenute immagini dettagliate 
del cervello, del cranio e del cuoio capelluto, coregistrate 
poi con i dati PET nello spazio tridimensionale. Dopo 
aver posizionato nel modello della testa le sorgenti dipo- 
lari modellizzate (semplici dipoli puntiformi, equivalenti 
al campo elettrico prodotto da cellule piramidali in atti- 
vità) si è visto che, localizzando i dipoli nel giro fusifor- 
me, i dati del modello riuscivano a spiegare meglio (più 
bassa varianza residua, o differenza residua) i dati reali re- 
gistrati nell'intervallo temporale dell'effetto P1, di quan- 
to non succedesse posizionando i dipoli nell’area di atti- 
vazione PET più laterale, cioè nel giro occipitale medio (si 
veda la Figura 7.23b, i e ii). Per contro, la simulazione 
con i dipoli nel giro occipitale medio forniva una spiega- 
zione migliore degli effetti ERP a più lunga latenza, ovve- 
ro quelli nel range di N2 (260-300 millisecondi dopo l’in- 


sorgere dello stimolo) (vedere la Figura 7.23b, iii e iv). 


Perciò questo approccio integrato, oltre a individuare 


Mappe e modelli elettrici 


MODELLI DI DIPOI 


MODELLO 
DI DIPOLO 
INFG 


DS 


MODELLO 
DI DIPOLO 
IN MOG 


Palli 


Integrazione dei dati ERP e PET emersi da studi sull'attenzione. (a) In conseguenza dell'attenzione spaziale, nelle scansioni PET compaiono 
tontrolaterali nel giro fusiforme posteriore (FG) e nel giro occipitale medio (MOG). (b) Effetti dell'attenzione («attenzione a sinistra» 

ati e da modelli degli ERP in simulazioni realistiche della testa. Il rapporto fra i dati 
er il range delle latenze PI, e in ili e iv per il range delle latenze N2, più lunghe. 


ie del voltaggio alla superficie del modello realistico di testa, visto 


leparte posteriore (la parte sinistra del cervello e della testa sono sul lato sinistro della figura). Nel range delle latenze P1, le topografie dei dat: 
quando i dipoli furono seminati (posizionati) nelle aree di attivazione in FG 
ontino le immagini i e ii), che non quando furono posizionati nel MOG. Inv 


ce, per quanto riguarda gli effetti N2 a latenza più lunga (260-300 ms) 
260-300 ms (sì confrontino le immagini iti e iv) quando erano posizionati 


OG anziché in FG, la localizzazione più mediale. Adattata da Mangun et al. (1997) 
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dove si sono verificati gli effetti dell'attenzione spaziale, è 
in grado di dirci anche quando quegli effetti si sono veri- 
ficati, fornendo una descrizione spazio-temporale di un 
processo cognitivo, impossibile da ottenere con l'uno o 
l’altro metodo da solo. 

Questi studi di neuroimmagine sulle modulazioni at- 
tenzionali della corteccia visiva forniscono prove molto 
forti su quali fasi dell’elaborazione sono influenzate dal- 
l’attenzione, prove che concordano con i risultati ottenu- 
ti sugli animali e dei quali parleremo tra poco. Tuttavia, 
come abbiamo visto nel Capitolo 5, nella corteccia occi- 
pitale dei primati il sistema visivo si compone di molte- 
plici rappresentazioni del mondo visivo, dette mappe reti- 
notopiche, che definiscono una successione di fasi di ela- 
borazione, ovvero di aree visive nella corteccia extrastria- 
ta. In quale relazione stanno i risultati ottenuti sugli esse- 
ri umani, tramite gli studi di meurovisualizzazione e gli 
ERP, con questa complessità delle aree visive cerebrali? 
Benché la PET si sia dimostrata uno strumento molto po- 
tente per lo studio della cognizione, nella maggior parte 
degli studi sperimentali è più conveniente, come abbia- 
mo già visto, utilizzare la fMRI, che consente di ottenere 
immagini dell'attività del cervello a un grado maggiore di 
risoluzione. 

In uno studio fMRI sull’attenzione spaziale, Roger Too- 
tell, Anders Dale e i loro collaboratori (1998) al Massachu- 
setts General Hospital hanno cercato di chiarire in detta- 
glio l’organizzazione delle aree di modulazione attenzio- 
nale nella corteccia visiva. A questo scopo hanno utilizza- 
to un nuovo approccio, il metodo del cortical unfolding 
(appiattimento della corteccia) e della mappatura retino- 
topica della corteccia visiva umana (si veda il Capitolo 5), 
sviluppato dall’équipe di Steve Engel (1994) a Stanford, 
insieme a Marty Sereno, Anders Dale e collaboratori 
(1995) alla University of California, San Diego, e al Massa- 
chusetts General Hospital. Sfruttando le conoscenze sui 
probabili principi organizzativi della corteccia visiva dei 
primati, emerse da precedenti studi sulle scimmie, questo 
metodo permette di identificare nei soggetti umani i con- 
fini delle prime aree visive. Tootell e il suo gruppo hanno 
sviluppato un semplice paradigma di attenzione spaziale, 
derivato da quello illustrato nella Figura 7.17, che implica 
l’attenzione focalizzata su uno stimolo a barra in un qua- 
drante visivo - in quello superiore destro, o nel superiore 
sinistro, o nell’inferiore destro o nell’inferiore sinistro, in 
blocchi di prove differenti — e la registrazione mediante 
fMRI delle variazioni attenzione-correlate nell’elaborazio- 
ne visiva, seguendo una procedura simile a quella adottata 
nei precedenti studi basati sulla PET e sugli ERP, più sopra 
descritti. Questi ricercatori hanno quindi eseguito un'ac- 
curata mappatura retinotopica dei soggetti per identificare 
i confini delle aree visive precoci, da V1 (la corteccia visiva 
primaria) a V4 e oltre. Le attivazioni attenzionali sono sta- 
te poi mappate su rappresentazioni appiattite della cortec- 
cia visiva; in questo modo gli effetti dell'attenzione hanno 
potuto essere messi in diretta relazione con le molteplici 
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7.24 Effetti dell'attenzione spaziale su molteplici aree corticali 
rivelati dalla risonanza magnetica funzionale (fMRI). | riquadri sir 
alle attivazioni prodotte dall'attenzione spaziale verso stimoli nel can 
visivo sinistro, come appaiono nella rappresentazione appiattita del 
corteccia visiva destra di due soggetti (un soggetto per colonna). lei 
bianche (continue e tratteggiate) indicano i confini delle aree visive 
da rappresentazioni dei meridiani orizzontali e verticali; ogni area 
è Identificata da una sigla, da VI (la corteccia striata) a V7, un'area 
retinotopica adiacente a V3A. La linea nera rappresenta il meridi 
orizzontale in V3A. | riquadri A e B mostrano le mappe retinotopi 
campo visivo sinistro di ciascun soggetto, corrispondenti agli angoli 
nel semicerchio sulla destra (che rappresenta il campo visivo sinist 

| riquadri C e D mostrano le modulazioni attenzione-correlate (4 
focalizzati a confronto con stimoli ignorati) delle risposte sensoriali 
a un bersaglio nel quadrante in alto a sinistra (il quadrante deglist 
è evidenziato in rosso nel diagramma a destra), | riquadri E ed F formi 
la stessa rappresentazione, ma per gli stimoli che appaiono nel g 
in'basso a sinistra. Nei riquadri da C a F, le aree di colore variabile da 
giallo al rosso sono quelle in cui l'attività era maggiore quando lost 
era focalizzato, rispetto a quando era ignorato; le sfumature di blu 
un significato opposto: in queste aree l'attività era maggiore qual 
lo stimolo era ignorato, anziché focalizzato. Gli effetti dell'attenzi 
rappresentati nei riquadri da C a F possono essere confrontati con 
le risposte sensoriali pure alla presentazione di target a barra 0! 
passivamente. Si noti da C a F il pattern retinotopico degli effetti 
dell'attenzione: gli effetti dell'attenzione a bersagli che apparivano 
nel quadrante în basso a sinistra hanno prodotto attività in varie 
rappresentazioni del campo inferiore, che comprendevano la metà 
appropriata di V3A (la V3A inferiore è contrassegnata da una) 
in entrambi i soggetti, e in V3 e in V2 in un solo soggetto. Invece 
l’attenzione al quadrante in alto a sinistra ha prodotto attività nellat£ 
rappresentazione del campo superiore di V3A (5) e in quella adiacenté 
del campo superiore dell'area V7. Da Tootell et al. (1998), 


aree della corteccia visiva umana. Questi ricercatori] 
no trovato così che l'attenzione spaziale era rappreseni 
da robuste modulazioni dell'attività in molteplici aré 
sive precoci della corteccia extrastriata, e anche da 
modulazioni in V1 (Figura 7.24). Tali effetti sono stat 
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Ila corteccia visiva rispettando le corrisponden- 
(V1-V8). Questo lavoro fornisce un'im- 
la risoluzione dell'anatomia funzionale delle 
Striate ed extrastriate della corteccia visiva 
orso di attenzione spaziale sostenuta. 


zione dell'attenzione per le rappresen- 
J Finora la nostra trattazione si è in- 
Oprattutto su studi dell'attenzione spaziale, 
a ii di questo tipo di attenzione sono 
nosciuti di quelli dell'attenzione non spazia- 
i i modelli dell'attenzione contemplano l'at- 
va , l'attenzione per le caratteristiche ele- 
tenzione per gli oggetti. Quali differenze 
anismi che sostengono l’attenzione per 
a 0 la velocità (Figura 7.22) e quelli sot- 
zione per la posizione (attenzione spa- 
7.23)? Le prove emerse da ricerche compor- 
ano l'esistenza di meccanismi attenzio- 

per gli oggetti. In un brillante esperimento 
(1984) confrontò l’attenzione spaziale con 
è per gli oggetti. Duncan scoprì che su uno 
si possono formulare simultaneamente 
ettivi senza che ciò comporti una perdita 
, mentre non è possibile fare la stessa cosa 
ti differenti, anche tenendo costante la di- 
iale. Questa limitazione all'elaborazione di 
implica l'esistenza, a fianco di un sistema del- 
basato sullo spazio, anche di un sistema ba- 
‘oggetti. In conformità con questa visione, in 
lo comportamentale più recente Rob Egly, Jon 


osti correlati a cue spaziali validi oppure invalidi 
ggiori fra due oggetti che non entro uno stesso 
i. I loro dati suggeriscono che la presenza di forme 
irrilevanti facilitava l’espandersi dell’atten- 
tro i confini di ciascun oggetto oppure lo sposta- 
‘attenzione entro oggetto, mentre lo sposta- 
\oggetti diversi ostacolava l’attenzione spaziale. 
Tappresentazioni di oggetti possono modulare 
le spaziale, ma tali rappresentazioni sono sensi- 
ti dell'attenzione in assenza di fattori spaziali? 

studio recente Kathleen O'Craven, Paul Dow- 
y Kanwisher del MIT e del Massachusetts Ge- 


\e di un'azione diretta dell'attenzione sulle 
tazioni di oggetti. Questi ricercatori hanno 
‘due particolari proprietà: (1) il fatto che i volti 
o una regione del giro fusiforme (in un’area ante- 
Quella attivata dall’attenzione spaziale, visibile 
Figura 7.23; si veda il Capitolo 6) in misura maggio- 
nfronto alle immagini di altri oggetti, per esem- 
(per questa ragione, l’area è denominata FFA, 
face area, area fusiforme delle facce) e (2) che 
egione della corteccia paraippocampale è più attiva 
osta alle immagini di case che di volti (la cosiddet- 


ta PPA, da parahippocampal place areas, o aree paraippo- 
campali dei luoghi). I ricercatori hanno poi sovrapposto 
stimoli che rappresentavano case e facce, facendo in 
modo che, visti in trasparenza, occupassero la stessa posi- 
zione nello spazio (Figura 7.25). Inoltre uno degli oggetti 
aveva un movimento oscillante, mentre l'altro stava fer- 
mo; l'oscillazione dello stimolo attivava le aree corticali 
del movimento MT/MST (talvolta indicate come VS). In 
blocchi di prove differenti, lo stimolo che si muoveva e 
quello che restava fermo cambiavano. In ogni diverso 
blocco di prove, i soggetti ricevevano l'istruzione di pre- 
stare selettivamente attenzione alla faccia, alla casa o al 
movimento; l’attività nella FFA, nella PPA o in MT/MST 
ha poi fornito misure relativamente pure delle risposte a 
ciascuno di questi stimoli, rispettivamente. I ricercatori 
hanno così trovato che, quando i soggetti prestavano at- 
tenzione alle facce, l’attività aumentava nella FFA ma 
non in PPA, e viceversa quando il focus dell'attenzione 
era la casa. Dato interessante, quando i soggetti si con- 
centravano selettivamente sul movimento, l'attività au- 
mentava sia nelle aree MT/MST, sia nella regione (FFA o 
PPA) corrispondente all'oggetto in movimento (faccia o 
casa, rispettivamente). 

Questi risultati dimostrano come agisce l’attenzione 
sulle rappresentazioni di oggetti. L'attenzione facilita l’e- 
laborazione di tutte le caratteristiche dell'oggetto su cui 
si applica. Per esempio, l'elaborazione della faccia risultò 
facilitata quando lo stimolo in movimento su cui si con- 
centrava l'attenzione era una faccia, anche se il compito 
non richiedeva di identificare o di fare attenzione alla 


7.25 Un tipico stimolo utilizzato nello studio fMRI sull'attenzione 

per gli oggetti. L'immagine di una casa e di una faccia vengono 
sovrapposte, in trasparenza, in modo da generare uno stimolo per il quale 
la focalizzazione dell'attenzione deve prescindere dai meccanismi spaziali. 
Da O'Craven et al. (1999). 
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7.26 ettetti prodotti dal compito (2) Condizione sequenziale (SEQ) 
(valutati con la fMRI) sull'attenzione 
a stimoli in competizione, Le due 
serie di riquadri (a) e (b) illustrano 
il compito sperimentale. Stimoli 

in competizione venivano presentati 
simultaneamente oppure 

in sequenza. Nella condizione 
dell'attenzione, l'attenzione 
«nascosta» era diretta verso 

lo stimolo più vicino al punto 

di fissazione, mentre gli altri stimoli 
fungevano solo da distrattori, 

Le fotografie in (c) mostrano 

in sezione coronale il cervello di 

un soggetto sottoposto a fMRI, con 
mappatura delle risposte sensoriali 
pure in molteplici aree visive 250 ms 250 ms 
mediante la tecnica del meridian Tempo 
mapping (simile a quella illustrata 
nella Figura 7,23, ma senza 
appiattimento della corteccia). 

La serie di riquadri in (d) mostra 

la variazione nel tempo 

(in percentuale) del segnale nelle aree 
VA e VA, in funzione del fatto che 

gli stimoli fossero presentati 
simultaneamente (SIM) oppure 

in sequenza (SEQ) e del fatto che 
fossero ignorati (sinistra) o che 
l'attenzione fosse diretta verso 
Îl'target (bande azzurre a destra), 
Soprattutto in V4, le ampiezze 

nelle condizioni SIM e SEQ erano più 
simili quando l'attenzione era diretta 
verso lo stimolo (le bande blu 

a destra) che non quando non lo era 


(aree non ombreggiate). Adattata ES ES E Gi Ea 


da Kastner et al. (1999), vi v2 VP VA TEO 


(b) Condizione simultanea (SIM) 


(d) Interazioni sensoriali Modulazione attenzio! 
SEQ SIM SIM  SEQ SEQ SIM SIM 


Variazione del segnale (%) 


o 
Tempo (s) 
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i quanto tale. Questi risultati non significano che 
ne non funziona in base alle coordinate spaziali 
l'attività neurale in funzione delle posizio- 
è chiaro che lo fa. Piuttosto, questi risultati 
, quando un compito non coinvolge l’atten- 
e, il livello dell'analisi percettiva su cui agi- 
ollo attenzionale top-down può essere quello 
tazioni di oggetti. 
ti produce sulla corteccia visiva l'attenzione, 
dula l'elaborazione dello stimolo? Leslie Un- 
ha proposto, insieme a Robert Desimone e colla- 
‘(Kastner et al., 1998), il modello della competi- 
otata (biased competition). Essi hanno suggerito 
aratteristiche dello stimolo competono per il con- 
elle risorse neuronali e che tale competizione può 
fluenzata dall’attenzione diretta. In una serie di 
RI, questi ricercatori hanno dimostrato che stimo- 
(Xe Y) presentati simultaneamente possono inter- 
a loro portando a una riduzione della risposta neu- 
tto a quando uno dei due viene presentato da 
esempio X). Tuttavia, quando l’attenzione viene 
e diretta verso un unico stimolo (X), allora la 
one simultanea dello stimolo in competizione 
è più causa di interferenza (Figura 7.26). 


visualizzazione delle reti del controllo attenzio- 
‘Gli studi PET e MRI sull’attenzione selettiva, oltre a 
are l'attivazione in aree corticali specifiche per 
data modalità sensoriale, hanno rivelato attività corre 
l'attenzione in altre aree del cervello: il talamo (pro- 
nente solo nel nucleo del pulvinar), i gangli della 


0 anteriore, la corteccia parietale posteriore e il lobo 
porale, Alcune regioni (la corteccia frontale, la cortec- 
parietale e il pulvinar) sono coinvolte nell’orientare 
one in base alle richieste del compito. Per esem- 
etta e collaboratori (1993, 1995) hanno dimostra- 
la corteccia parietale superiore è attivata quando 
zione passa da una posizione a un’altra per indivi- 
eun bersaglio (Figura 7.27). È interessante notare che 
ccade quando l’attenzione viene spostata volontaria- 
te e in modo controllato su locazioni in cui è prevista 
zione del target, o quando percorre un campo di 
bersagli in un compito di ricerca visiva. Questi 
iti suggeriscono che nella ricerca visiva gli sposta- 
dell'attenzione siano sostenuti dagli stessi meccani- 
onali che sottendono i movimenti volontari in ri- 
posta a cue, un risultato in accordo con gli studi di ERP 
bscritti în precedenza (si riveda la Figura 7.20). 
Come possono le attivazioni in regioni cerebrali non 
ali e nel nucleo talamico del pulvinar spiegare le 
lazioni nelle aree visive extrastriate, che si eviden- 
negli ERP e negli studi PET? Presumibilmente proie- 
neuronali provenienti dai sistemi per il controllo 
prendono contatto con neuroni delle aree corti- 
specifiche per una data modalità sensoriale, alteran- 
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7.27 Corbetta e collaboratori hanno trovato che il flusso sanguigno 
locale nella corteccia parletale posteriore aumenta, quando l'attenzione 
si sposta da una locazione spaziale a un'altra al fine di trovare un target 
filevante. La stessa area viene attivata quando l'attenzione si sposta 
attraverso il campo visivo nel corso di una ricerca visiva. RVF = campo 
visivo destro; LVF = campo visivo sinistro; RT = target rilevante. 
Adattata da Corbetta et al. (1993). 


done l’eccitabilità. Di conseguenza, quando uno stimolo 
eccita questi neuroni, la loro risposta risulta amplificata. È 
probabile che una rete, di cui fanno parte il nucleo talami- 
co del pulvinar, la corteccia parietale posteriore e la cor- 
teccia prefrontale dorsolaterale, medi l’eccitabilità nella 
corteccia extrastriata in funzione dell'attenzione selettiva 
(Figura 7.28). Il pulvinar non fa parte della proiezione che 
dalla retina giunge alla corteccia visiva primaria, tuttavia 
mantiene connessioni reciproche con aree corticali e sub- 
corticali. Quindi il nucleo del pulvinar è nella posizione 
ideale per fornire alle cortecce frontale e parietale una via 
per influenzare l'elaborazione visiva nella corteccia extra- 
striata. A questo scopo presumibilmente si serve di infor- 
mazioni provenienti dalle mappe di locazione spaziale 
nella corteccia parietale. Ma come possiamo misurare l’at- 
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tività delle diverse regioni cerebrali durante compiti 
— ss plessi, e scomporre e identificare le distinte reti neuroi 
"Spostamento SS ==> > associate con la gamma delle operazioni mentali ele 
3 € = tari che si suppone siano coinvolte nei processi di orit 

e mento e selezione dell'attenzione? 

z A questo scopo, è molto utile il metodo della 
evento-correlata. Come si è detto nel Capitolo 4, qi 
approccio è analogo ai metodi ERP che mediano (@ 
ging) selettivamente le risposte in un certo numero 
prove; in questo caso si differenziano le risposte ei 
namiche sincronizzate su una specifica classe di si 
da tutte le altre risposte a esse vicine nel tempo. Il 
do fornisce informazioni più dettagliate di quelle 
possibile ottenere con i disegni sperimentali bloccati 
ci della PET (che costituiscono l’unico modo in cui sì 
condurre questo tipo di analisi) o della fMRI (con la 
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7.28 Modello dei sistemi di controllo esecutivi e dell'influenza che le sono possibili sia analisi di tipo bloccato sia ei 
una rete di aree cerebrali può esercitare sull'elaborazione nella corteccia correlate) (si veda il Capitolo 4). La fMRI evento-coi 
extrastriata. è stata usata per capire il controllo attenzionale, con 


Rete di controllo Elaborazione dei target 


Pre/Post CS 


7.29 Rete del controllo attenzionale, attivatà in risposta a un cue spaziale in grado di orientare l'attenzione, e identificata mediante fMRI 
evento-correlata in un paradigma di cuing. Le immagini a sinistra mostrano le attivazioni sincronizzate col cue, che rappresentano le reti del controllo: 
attenzionale. A destra, invece, sono visibili le attivazioni sincronizzate con i bersagli, indicative dell'elaborazione del target e delle risposte motorie, 

Le aree attivate sono in colori differenti, per indicare i confronti statistici che hanno rivelato le attivazioni: il blu rappresenta le regioni cerebrali attivate! 
maggiormente dai cue che non dai target, il giallo-rossastro indica le regioni più attive con i target che con i cue. L'attività, ottenuta cumulando i dat 
raccolti da sei soggetti normali, è presentata su un tipico modello di cervello, reso in tre dimensioni e derivato da scansioni MRI strutturali. La parte 
superiore mostra viste laterali dell'emisfero sinistro, mentre la parte inferiore mostra la superficie mediale; nell'emisfero destro, qui non indicato, il qui 
delle attivazioni era identico, La rete del controllo attenzionale comprendeva la corteccia prefrontale dorsolaterale (DFL), il lobo parietale inferiore (IRÙ} 
il solco temporale superiore (STS), la corteccia frontale mediale (MF) e il giro del cingolo posteriore. L'elaborazione dei target attivò la corteccia visiva 
(VC), il lobo parietale superiore (SPL), il giro del cingolo anteriore (AC), l'area motoria supplementare (SMA), il lobo frontale ventrolaterale (VLA) 

ei giri precentrale e postcentrale (Pre/Post CS). Adattata da Hopfinger et al. (2000). 
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Cità prima impossibile per gli studi di neuroimma- 
l'attenzione. 
Hopfinger e i suoi collaboratori (2000) hanno 
o la rete cerebrale coinvolta nel controllo dell'at- 
Zione spaziale. Per farlo si sono serviti di un paradig- 
i cuing spaziale simile a quello illustrato nella Fi- 
17.8, modificato in modo da poter utilizzare stimoli 
. In ogni prova un cue a forma di freccia sugge- 
soggetti l'emicampo a cui dovevano prestare at- 
, quindi, 8 ms più tardi, appariva per 500 ms il 
‘bilaterale (una scacchiera di quadrati bianchi e neri 
0 di sfarfallamento, flickering). I soggetti dove- 
‘premere un tasto se alcuni quadrati erano grigi an- 
hé bianchi, ma soltanto sul lato suggerito dalla frec- 
intre eseguivano questo compito di attenzione 
», ì soggetti dovevano tenere gli occhi fissi su 
punto centrale. Le risposte emodinamiche ai cue che 
intavano l’attenzione erano estratte e considerate se- 
tamente dalle successive risposte ai target; in questo 
le risposte ai cue sono state tenute separate dal 
‘cesso di elaborazione attenzione-correlato del target. 
lla risposta ai cue si è riusciti a individuare una rete di 
lo attenzionale top-down, che comprendeva la cor- 
xcia frontale superiore, la corteccia parietale inferiore, 
a temporale superiore e parti del giro del cin- 
posteriore e della corteccia insulare (Figura 7.29; la 


Att.a destra > Att.a sinistra 


Attenzione selettiva 


7.30 Effetti dell'attenzione spaziale 
nella corteccia visiva, rilevati con |'fMRI 
evento-correlata. (a) Le aree dell'attivazione 
in un singolo soggetto sono state 
sovrapposte a una sezione coronale della 
corteccia visiva (emisfero sinistro a sinistra), 
ottenuta con la MRI strutturale. | confronti 
statistici rivelano in quali aree l'attenzione 
all'emicampo sinistro ha prodotto un'attività 
maggiore rispetto all'attenzione 
all'emicampo destro (colori giallo-rossastri, 

a sinistra) e, all'opposto, in quali regioni 
l'attenzione a destra ha evocato un'attività 
maggiore che l'attenzione a sinistra (colori 
bluastri, a destra). Come dimostrato da studi 
precedenti, l'attenzione spaziale provocava 
attivazioni nella corteccia visiva 
controlaterale all'emicampo su cui 
l'attenzione si concentrava. (b) La tecnica 
del meridian mapping ha permesso 

di definire | confini delle aree visive più 
precoci (a sinistra) e di comporre in un'unica 
immagine gli effetti dell’attenzione al campo 
destro oppure al sinistro (schema a destra). 
Adattata da Hopfinger et al. (2000). 


Attenzione 
a sinistra 


si confronti con il modello di Figura 7.28). Invece l’atti- 
vità relativa ai bersagli rifletteva processi motori (i sog- 
getti dovevano produrre una risposta al target) oltre al- 
l’analisi visiva. Uno straordinario risultato di questi espe- 
rimenti è che l’attività che riflette le diverse componen- 
ti di un compito complesso, come è quello dell’orienta- 
mento dell'attenzione spaziale tramite cue, può essere 
scomposta in modo da rivelare le reti cerebrali distinte 
che sottostanno al controllo dell'attenzione e all’elabo- 
razione del bersaglio. Quali effetti ha il controllo dell’at- 
tenzione sull’elaborazione del target? Per rispondere a 
questa domanda, i ricercatori hanno confrontato la con- 
dizione «attenzione a sinistra» con la condizione «atten- 
zione a destra», già descritte in studi precedenti. La Fi- 
gura 7.30 mostra questi effetti dell'attenzione nella cor- 
teccia visiva. Come in altre ricerche simili, l’attenzione 
a un emicampo attivava la corteccia visiva nell'emisfero 
opposto (controlaterale) e questa attività si manifestava 
in molte aree corticali extrastriate. 

Un dato molto interessante è che da questo studio 
sono emerse indicazioni su come i processi attenzionali 
top-down influenzano la corteccia visiva, prima dell'appa- 
rizione dei bersagli rilevanti per il compito. Infatti sono 
state osservate, dopo la presentazione del cue e prima di 
quella degli stimoli-target, attivazioni nelle regioni della 
corteccia che poi elaborano il target dopo la sua compar- 
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7.31 priming della corteccia visiva a opera dell'attenzione spaziale. Le immagini in basso mostrano gli stessi effetti relativi ai target illustrati 

nella Figura 7.30a, cumulando i dati di un gruppo di sei soggetti. Quando le stesse regioni della corteccia visiva sono studiate prima che i target compal 
ma dopo la presentazione di un cue (in alto), si osserva in queste aree un priming preparatorio che assume la forma di un aumento dell'attività; queste 
regioni di accresciuta attività sono esattamente sovrapponibili alle regioni in seguito attivate dagli stimoli, mostrate nella parte inferiore. 


Adattata da Hopfinger et al. (2000), 


sa (Figura 7.31). Questa sorta d’innesco (priming) della 
corteccia sensoriale a opera dell'attenzione può costituire 
la base per la successiva elaborazione selettiva dei bersa- 
gli. Questi dati concordano con quelli relativi a singoli 
neuroni raccolti da Steve Luck, Robert Desimone e colla- 
boratori (1997) su scimmie impegnate in compiti di at- 
tenzione. Questi ricercatori sono riusciti a dimostrare che 
la frequenza di scarica dei neuroni aumentava dopo che 
l’attenzione dell'animale era concentrata sul campo re- 
cettivo del neurone di cui si effettuava la registrazione, 
prima però che apparisse il target rilevante per il compi- 
to. In quale modo questi effetti riescono a influenzare l'e- 
laborazione di un target che compare in un secondo tem- 
po? In un modello computazionale, Dave Chawla, Karl 
Friston e i loro collaboratori (1999a) a Londra hanno de- 
scritto questo tipo di meccanismo come un mezzo per 
aumentare, tramite l’attenzione, l'efficienza dei processi 
sensoriali e hanno messo in rela; 
con dati empirici raccolti da studi fMRI sull’attenzione 
per il colore (1999b). La loro ipotesi è che l’attenzione 
agisca sincronizzando la scarica dei neuroni; ciò viene vi- 
sualizzato dalla fMRI in forma di priming della corteccia 


jone questo modello 


sensoriale. Presumibilmente la sincronizzazione consen 
un più efficiente processo di elaborazione dello stimoli 
che appare successivamente, portando a una più interi 
elaborazione degli stimoli che qualche istante più taf 
attivano i neuroni sincronizzati. Nel prossimo para 
dedicato alle risposte di singoli neuroni registrate in ank 
mali che eseguivano un compito di attenzione, prend 
mo in esame le prove convergenti riguardanti i meccani 
smi cerebrali dell'attenzione. 


Studi dei meccanismi attenzionali in animali 


Gli studi neurofisiologici sull'uomo hanno rivelato, tr 


mite tecniche magnetiche, elettriche e di neurovisualizà 


zazione, alcuni meccanismi interni della selezione @ 
controllo attenzionale. Oggi sappiamo che l’elaborazioî 
selettiva è sostenuta da interazioni complesse entro di 


cuiti neuronali. Quali sono gli eventi caratterizzanti aJlf 


vello cellulare, e che cosa possiamo apprendere dagli 


di su animali che confermano, estendono, o magari coi 


traddicono ciò che è stato trovato negli esseri umani? 


E FUNZIONA IL CERVELLO 
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di impulsi cellula-cellula nel sistema visivo 


‘a cambiamenti dei tassi di scarica neu- 
corteccia extrastriata, quali sono gli eventi a 
ne? Non lo sappiamo. Gli ipotetici meccani- 

i del singolo neurone sono numero- 

‘ancora sconosciuto l'esatto meccanismo che 

ffetti osservati nelle scimmie. Robert Desimo- 

| (1990) presso il National Institute of Mental 

o due possibili modi in cui l'attenzione potrebbe 
ca dei neuroni în un'area visiva come V4. 

è rappresentato dal modello input-gating 
cui | campi recettivi di ipotetici neuroni inter- 
lle regioni del campo visivo selezionate o 
e . Lo scopo primario di questi neuroni sa- 

cellule V4 un segnale inibitorio, per qualsiasi re- 

o del neurone V4 al momento non foca- 
, Benché în questo caso siano le cellule V4 a 


o già detto che le ricerche su animali hanno 

ito gli studi neurofisiologici su soggetti umani (si 
la Figura 7.12), ma quei primi esperimenti avevano 
ti di fondo e fornirono ben poche risposte in merito 
potizzata attività di una sorta di filtro selettivo degli 
put a livello sensoriale, durante l’attenzione. I primi 

‘adeguatamente controllati che riuscirono a dimo- 
lè questi effetti risalgono agli inizi degli anni ‘70, ed 
basati sulla registrazione di ERP in esseri umani (si 
la la Figura 7.13). Tuttavia i metodi della registrazione 
gole cellule forniscono un quadro dettagliato dei 
Y i attenzionali al livello della sinapsi, della cel- 
e del circuito, cosa alquanto difficile con gli esseri 


esibire modulazioni attenzione-correlate del proprio tasso di scari- 
ca, l'attenzione agirebbe sugli input diretti a V4, non sui neuroni 
VA stessi. La principale ipotesi alternativa è il cosiddetto modello 
neuron-gating (filtro dei neuroni), secondo il quale l'effetto del- 
l'attenzione si esercita sui neuroni V4, con conseguente aumento 
o soppressione della loro attività. Attualmente sappiamo troppo 
poco delle interazioni a livello cellulare da cui scaturiscono gli ef- 
fetti dell'attenzione nei neuroni extrastriati, come quelli di V4, per 
poter scegliere fra questi due modelli alternativi. Né possiamo af- 
fermare con certezza quale potrebbe essere la fonte del controllo 
attenzionale. In linea di principio è possibile ottenere le informa- 
zioni necessarie per specificare esattamente i meccanismi neuro- 
nali che soggiacciono all'attenzione selettiva, ma in pratica è un'im- 
presa di notevole difficoltà tecnica. Vi sono pochi dubbi, comunque, 
sul fatto che in un futuro non troppo lontano questi meccanismi sa- 
ranno chiariti. 


(b) Modello del neuron-gating 


Cellule selettive 


per il rosso | due modelli proposti per 


Spiegare come potrebbe 
funzionare il filtro attenzionale 
a livello dei singoli neuroni 
extrastriati, (a) Nel modello 
input-gating, neuroni intermedi 
inviano un segnale inibitorio 
alle regioni esterne alla 
locazione su cui è focalizzata 
l'attenzione. (b) Nel modello 
neuron-gating, sono gli stessi 
‘neuroni V4 a mostrare, quale 
diretta conseguenza 
dell'attenzione, un aumento 

o una soppressione dell'attività 
neurale, con inibizione 
reciproca fra cellule che 
codificano caratteristiche dello 
Stimolo differenti, nella stessa 
regione dello spazio. 


Inibizione 
reciproca 


Cellule selettive 
per il verde 


umani (ma si veda anche la scheda «L'attività del cervello 
umano durante l’attenzione»). 

Molte ricerche hanno indagato l'attività neurale nel- 
le vie visive delle scimmie durante l’attenzione selettiva. 
Un microelettrodo viene introdotto in una struttura del- 
le vie visive, potenziale candidata (come si è detto nel 
Capitolo 4), quindi si misura a livello extracellulare l’at- 
tività di neuroni corticali o subcorticali, in differenti 
condizioni di attenzione. In linea di principio, i metodi 
sono simili a quelli impiegati per la registrazione degli 
ERP e degli ERF umani, tranne per il fatto che le rispo- 
ste di un singolo neurone sono tipicamente misurate dai 
primi piuttosto che dai secondi, i quali invece rappre- 
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sentano le risposte collettive di decine o di migliaia di 
neuroni atti 

Nelle scimmie ì neuroni dell’area V4 della corteccia ex- 
trastriata appartengono alla via ventrale, o via «what», che 
dalla corteccia visiva primaria va alla corteccia temporale 
inferiore, ed è la via che effettua l’analisi delle caratteristi- 
che elementari e la discriminazione degli oggetti (si veda il 
Capitolo 5). È plausibile, allora, che la scarica dei neuroni 
appartenenti a questo canale corticale dell’elaborazione 
visiva sia modulata dall’attenzione spaziale, e che in que- 
sto modo vengano filtrate le informazioni sulle caratteri- 
stiche rilevanti per la percezione. In effetti Jeff Moran e 
Robert Desimone (1985) del National Institute of Mental 
Health hanno trovato che i tassi di scarica dei neuroni nel- 
l’area V4 sono soggetti a modulazioni significative duran- 
te l'attenzione spaziale selettiva. Uno stimolo evoca una 
risposta più forte quando su di esso si è focalizzata l’atten- 
zione rispetto a quando è invece ignorato; tuttavia questo 
effetto si manifesta in modo diverso rispetto agli studi ERP 
prima descritti. Fatto interessante, nei neuroni V4 la mo- 
dulazione attenzione-correlata della scarica neurale è più 
intensa quando le posizioni focalizzate, oppure ignorate, 
si trovano nel campo recettivo del neurone V4. 

Grazie a questi studi Moran e Desimone sono riusciti 
prima a identificare il campo recettivo tipico di un neu- 
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7.32 Desimone e collaboratori hanno studiato l'effetto dell'attenzione selettiva sulle risposte di un neurone dell'area V4 nel macaco. Le aree dii 
chiuse da una linea tratteggiata indicano le posizioni su cui, in ogni prova, si concentrava l'attenzione dell'animale. Le barre colorate di blu rapp 


rone V4, poi a determinare quale stimolo foss 
di evocare la risposta del neurone (per esemp 
ra rossa verticale) e quale invece no (per 
barra verde orizzontale); ovvero quale stimolo ( 
rossa) induceva una scarica di impulsi da parte, 
ne, mentre l’altro (la barra verde) no. Entra 
li potevano apparire simultaneamente nel 
vo del neurone, che nel caso dei neuroni V4 
parecchi gradi di angolo visivo. Il compito 
l'attenzione covert sia concentrata su una po 
campo visivo suggerita da un cue; perciò, prim 
blocco di prove, l’attenzione della scimmia era 
da un cue verso una data posizione, dove in 
veva avvenire un compito di discriminazione = 
ma sperimentale simile ai paradigmi di i 
usati nella sperimentazione sugli esseri umani. 
All’inizio di ogni prova, alla scimmia veniva: 
to uno stimolo-campione e dopo, simultaneamei 
coppia di stimoli-target, uno nella posizione d 
zione covert e l’altro in una posizione diversa, ma 
bi all'interno dell’ampio campo recettivo del’ 
VA. Se lo stimolo-target nella posizione su cui é 
centrata l’attenzione corrispondeva allo stim 
ne, la scimmia doveva produrre una risposta mo 
la quale riceveva una ricompensa in cibo o inb 


stimoli sensoriali efficaci, mentre le barre prive di colore sono stimoli sensoriali inefficaci rispetto al neurone saggiato. Quando la scimmia prestata 


attenzione a stimoli efficaci, il neurone V4 produceva una buona rispos 


juando invece l'attenzione dell'animale era concentrata su stimoli 


la risposta neuronale era debole. Poiché i due stimoli erano presentati simultaneamente, questo effetto può essere attribuito soltanto allo spostam 
fuoco dell'attenzione da uno stimolo all'altro; un segnale (cue) preawvisava l'animale circa la posizione a cui prestare attenzione. | tassi di scari 
neurone sono rappresentati a destra di ciascuna testa di scimmia. In ogni grafico, il primo picco di attività è dovuto al cue, il secondo al bersaglio:| 
dell'attenzione prestata a uno stimolo inefficace (destra), si osserva una riduzione dell'attività. Adattata da Moran e Desimone (1985). 
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stimolo ottimale per evocare la risposta del 
ricadeva nella locazione spaziale su cui era 
a l'attenzione, le risposte erano più forti rispetto 
0 stimolo ottimale era entro il campo recettivo 
lella posizione. I cambiamenti nella scarica 
io correlati al focus dell'attenzione e non 
che dello stimolo (Figura 7.32). Un aspetto 
te di questo effetto era che dirigeva l'attenzio- 
lontano da stimoli compresi entro il campo 
del neurone. Quando l'attenzione era focalizza- 
izioni esterne al campo recettivo di una cellula 
osservavano modulazioni delle risposte a sti- 
nali che apparivano entro il campo. 
osservato per i neuroni V4 è molto differen- 
ello dei neuroni che intervengono nelle fasi suc- 
ell’analisi visiva lungo la via ventrale. Nella cor- 
le inferiore l'attenzione può modulare l’at- 
anche quando lo stimolo da ignorare è lon- 
stimolo da focalizzare. Ciò accade, in parte, 
impi recettivi dei neuroni temporali inferiori 
comprendendo l'intera zona centrale del 
L'elaborazione nelle aree visive che prece- 
a essere meno importante nel modulare il 
elaborazione visivo corticale anche in presen- 
Ili adeguati, come il far sì che le condizioni 
livelli di attivazione fisiologica molto simili. 
dell'attenzione spaziale come quelli osserva- 
nella corteccia temporale inferiore sono stati 
ottenere, per esempio, in V1, e ciò ha portato 
e che forse le modulazioni attenzionali si veri- 
ltanto nelle aree corticali extrastriate - una con- 
e che ha trovato supporto nei risultati di alcuni 
ofisiologici su soggetti umani. Ma l’attenzione 
a cambiamenti nei tassi di scarica di V1, 
‘esigenze percettive richiedono il filtraggio di 
ali la cui scala spaziale è appropriata alla 
a dei campi recettivi V1, che sono molto piccoli 
golo visivo nella fovea). Per esempio, Brad 
3) ha dimostrato l'esistenza di modulazioni 
oni V1 quando nel campo visivo venivano pre- 
imultaneamente stimoli tra loro in competizio- 
di recente Carrie McAdams e John Maunsell 
h inno rilevato effetti simili in V1, e li hanno mes- 
ne con l'attività della corteccia extrastriata 
C e che gli effetti in VI erano più piccoli ma 
Questi risultati concordano con quelli di nume- 
li recenti di neuroimmagine su soggetti umani, 
lì si sono dimostrate modulazioni di V1 durante 
selettiva (si veda la Figura 7.24). Che cosa ci 
0 ciò, riguardo al livello in cui l'attenzione inter- 
nodulare gli input visivi? 
che davvero esistano modulazioni attenzionali 
a visiva primaria, è possibile che riflettano 
‘ancora più precoce, nel talamo o persino nella re- 
1A differenza di quanto accade per la coclea, non esi- 
oproiezioni neurali dirette alla retina umana che pos- 


Nucleo reticolare 
del talamo 


Talamo 


Nucleo 
perigenicolato 


Piano della sezione 


LGN 


Nucleo 
perigenicolato 
del talamo 


Assone di cellula 
gangliare retinica 


7.33 Rappresentazione schematica del talamo, del nucleo 
perigenicolato e delle proiezioni da e per il talamo e la corteccia visiva. 


sano costituire il substrato per la modulazione attenziona- 
le dell'attività retinica. Però nei primati esistono massicce 
proiezioni neuronali che dalla corteccia visiva ritornano al 
talamo. Queste proiezioni sinaptano sui neuroni di quello 
che ora è noto come il nucleo reticolare del talamo 0, più 
specificamente per il sistema visivo, sul nucleo perigenicola- 
to, ovvero la porzione del nucleo reticolare che circonda il 
corpo genicolato laterale (Figura 7.33). 

Questi neuroni hanno interconnessioni complesse 
con quelli dei relè talamici e potrebbero, in linea di prin- 
cipio, filtrare il flusso delle informazioni dal talamo alla 
corteccia. Ciò in effetti accade durante l’attenzione inter- 
modale (visuo-uditiva), come è stato dimostrato nel 1976 
da Charles Yingling e James Skinner, lavorando sui gatti. 
Secondo una teoria avanzata dal premio Nobel Francis 
Crick (1992), tale meccanismo potrebbe anche seleziona- 
re a ogni istante la posizione del riflettore attenzionale 
nel campo visivo, durante la percezione. Effetti talamici 
non sembrano prender parte alla selezione della posizio- 
ne durante l’attenzione visiva volontaria, ma possono 
avere un ruolo nell'attenzione automatica e nell'arousal 
non specifico. Quindi, mentre possiamo dire con una 
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certa sicurezza che non vi sono modulazioni dell’elabora- 
zione retinica dovute all'attenzione spaziale (poiché non 
esiste alcun substrato neurale che possa compiere questa 
funzione), dobbiamo lasciare aperta la possibilità che, 
durante certe forme di attenzione visiva, il talamo possa 
essere sede di un filtro. È certo, comunque, che a livello 
della corteccia visiva extrastriata l'attenzione selettiva 
spaziale comporta intensi cambiamenti nei tassi di scari- 
ca neuronali, e probabilmente lo stesso vale anche per 
l’attenzione non spaziale (si veda la scheda «La trasmis- 
sione di impulsi cellula-cellula nel sistema visivo»). 


Ml Modulazioni dell'attenzione nelle strutture 
subcorticali e nella corteccia parietale 


Agli inizi degli anni ‘70 Robert Wurtz e i suoi collabora- 
tori al National Eye Institute cominciarono a indagare sul 
possibile ruolo svolto dal collicolo superiore del mesence- 
falo nei processi dell'attenzione. Scoprirono così neuroni 
sensibili alla stimolazione visiva, influenzati dal modo in 
cui le scimmie rispondevano agli stimoli. Quando gli oc- 
chi di una scimmia si spostavano rapidamente da una 
posizione verso il punto in cui veniva presentato uno sti- 
molo-target (movimento oculare saccadico), il tasso di 
scarica delle cellule i cui campi recettivi comprendevano 
quella regione dello spazio esibiva un aumento. Il movi- 
mento oculare non era responsabile dell’aumentata scari- 
ca neuronale, perché in assenza di stimoli sensoriali i 
movimenti dell'occhio non evocavano nessuna risposta 
neuronale (Figura 7.34). Anche i movimenti oculari verso 
altre posizioni dello spazio non portavano a un'intensifi- 
cazione delle risposte allo stimolo. Queste cellule rispon- 
devano, dunque, come se fossero coinvolte in meccani- 
smi dell'attenzione relativi allo stimolo. In esperimenti 
successivi, questi ricercatori trovarono che quando lo sti- 
molo era rilevante ai fini del compito senza essere il tar- 
get del movimento oculare saccadico, la risposta cellulare 
non mostrava nessun aumento. Questi neuroni, quindi, 
non solo diventavano più attivi quando l’attenzione era 
focalizzata sulla locazione spaziale dello stimolo, come i 
neuroni temporali inferiori studiati da Desimone e colla- 
boratori, ma necessitavano anche dello spostamento de- 
gli occhi verso il target. La conclusione fu che le cellule 
del collicolo superiore non sono coinvolte direttamente 
nei processi dell'attenzione selettiva visiva volontaria, 
ma piuttosto partecipano a un sistema che controlla i 
movimenti oculari, quindi possono avere un ruolo negli 
aspetti manifesti (overt) dell'attenzione ma non in quelli 
nascosti. Tuttavia osservazioni su un paziente ecceziona- 
le, condotte in Israele da Ayelet Sapir, Avishai Henik e 
collaboratori (1999), hanno fornito altre informazioni sul 
ruolo del collicolo nei processi dell'attenzione. Lavoran- 
do su un raro caso di emorragia cerebrale unilaterale che 
aveva danneggiato solo uno dei collicoli superiori, questi 
ricercatori hanno dimostrato che l’inibizione di ritorno 
(fenomeno di cui si è già parlato) si rivelava ridotta, per 


quanto riguardava gli input al collicolo lesion 
dica che il collicolo superiore può avere un 
tante nella componente inibitoria dell'atten 
matica. 

È stato dimostrato che la disattivazione log 
roni del collicolo superiore fa peggiorare la p 
nei compiti di discriminazione di target, qui 
campo visivo sono presenti più bersagli (uno: 
e un altro all'esterno del campo recettivo d 
La presenza di un distrattore non porta a un di 
performance, ma se la posizione-target v 
iniettando una sostanza che imita l'acido g 
nobutirrico (GABA) (si veda il Capitolo 2), 
senza di un distrattore porta a una prestazioni 
(Figura 7.35). Questo quadro è in accordo cv 
che il collicolo superiore possa prendere 
attenzionali che non coinvolgono movimen 
anche se ancora non sappiamo come. 

Un'altra importante struttura subcorticale 
ipotizza il coinvolgimento nei processi attenzi 
nucleo talamico del pulvinar (Figura 7.36), 
che il pulvinar risulta attivato durante i comj 
traggio attenzionale, e più avanti prenderemo: 
tipi di lesione che suggeriscono un suo ruolo mi 
tare l'attenzione umana. Qui ci limiteremo a col 
quanto è emerso dagli studi su animali, circa 
pulvinar nell’attenzione visiva. 

Il pulvinar contiene neuroni per la set 
che si mostrano selettivi per il colore, il mo 
rientamento. Inoltre questo nucleo è ripartito in 
contenenti mappe retinotopiche del mondo y 
interconnessioni con le aree corticali frontali, p 
occipitali e temporali. Registrazioni eseguite 
sveglie hanno dimostrato che nei neuroni delli 


za nella risposta sono più lunghi che nei nei 
tre regioni del nucleo. Inoltre le risposte in ques 
ni sono più forti quando lo stimolo è il target di 
vimento oculare saccadico, o quando è al ce 
tenzione senza movimenti oculari. 

Steven Petersen, David Lee Robinson e i lo 


da disattivazioni unilaterali della regione Pdm si 
stazione in compiti di cuing spaziale, simili aq 
con gli esseri umani. Allo scopo hanno ini 
scimmie sostanze che inibivano o eccitavano i| 
Pdm, per poi esaminarne gli effetti sul comporti 
degli animali. Le sostanze iniettate imitavano (i 
gli effetti di neurotrasmettitori come il GABA (uni 
re), oppure li contrastavano (antagoniste), In st 
l'iniezione di muscimolo, un agonista del GABA 
bisce l’attività neuronale, la scimmia non ri 
orientare facilmente l’attenzione sui bersagli 
visivo controlaterale. Invece, quando si somm 
una sostanza antagonista che blocca la normale ini 
ne causata dal GABA, la scimmia dirigeva pronti 


7 Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 279 


Risposte allo stimolo nel campo destro 


7.34 Procedura, seguita da Wurtz 


Posizione 
degli occhi 


e collaboratori, per valutare le 
risposte del collicolo superiore in 
quattro diverse condizioni 
sperimentali. (a) La scimmia, mentre 
tiene gli occhi fissi sul punto centrale, 
ignora lo stimolo proiettato per pochi 
istanti nel campo visivo destro. Nel 
collicolo superiore si registra qualche 
scarica di attività neurale. 

(b) La scimmia compie un veloce 
movimento saccadico, spostando 

gli occhi verso la posizione di 

uno stimolo non-foveale; aumentano 


Attività 
dei neuroni 
nel collicolo 

superiore 


Luce 


Posizione 
degli occhi 


notevolmente i tassi di scarica delle 
cellule i cui campi recettivi codificano 
quella regione dello spazio. 

(€) La scimmia sposta gli occhi verso 
una posizione all'esterno del campo 
recettivo del neurone e le cellule 

del collicolo superiore non producono 
risposte. (d) La scimmia presta 
attenzione a una locazione nel campo 
visivo senza complere movimenti 
saccadici; si osservano solo alcuni 
picchi di attività. Adattata da Wurtz 
etal. (1982). 


Attività 
del neuroni 
nel collicolo 

superiore 


Luce 


Posizione 
degli occhi 


Posizione 
degli occhi 
Pressione 
su una leva 


ione sui bersagli controlesionali. Quindi il pulvi- 
ale per l'attenzione spaziale «nascosta» (Figura 
Inoltre questo nucleo può filtrare le informazioni 
infatti le iniezioni di muscimolo causavano 
a discriminazione dei colori o della forma, 
o nel campo visivo erano presenti distrattori tra 
izione. Questi risultati sono simili a quelli 
trati su esseri umani dallo psicologo cognitivo Da- 


LES 


vid LaBerge (1990) a Irvine, University of California. La- 
Berge si è servito di un compito che, per essere superato 
con successo, richiedeva il filtraggio degli stimoli di- 
straenti; in soggetti umani impegnati in tale compito, la 
PET ha evidenziato aree di attivazione nel pulvinar. 

La corteccia parietale è una regione chiave per il con- 
trollo attenzionale — come sappiamo dalle evidenze neu- 
rologiche emerse da studi di lesioni in pazienti umani 
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Campo recettivo del sito nelcollicolo }. 
superiore dove si ha disattivazione 


40 Condizione «presenza di distrattore» 
= Il target è nel campo recettivo, 
il distrattore nello stesso emicampo 


Baseline Iniezione 


= RE 


7.35 Procedura sperimentale per valutare gli effetti, prodotti dalla 
disattivazione di un sito nel collicolo superiore, sulla discriminazione 

di bersagli nello stesso emicampo. In alto: un cue (il quadrato bianco) 
suggerisce alla scimmia la posizione a cui prestare attenzione. 

Al centro: il bersaglio suggerito dal cue (verde) viene codificato in una 
regione del collicolo superiore nella quale, tramite una cannula impiantata 
chirurgicamente, viene iniettata una sostanza agonista del GABA. 

L'altro stimolo (rosso) è un distrattore, che compare in una posizione 
diversa dello stesso emicampo. In basso: percentuale degli errori 
commessi nello svolgere il compito in due diverse condizioni: quando 

non viene iniettato nessun agonista del GABA (baseline) e quando questa 
sostanza viene iniettata nella locazione corrispondente al focus 
dell'attenzione (iniezione). La percentuale degli errori, relativi 

alla posizione in cui è stato iniettato l'agonista del GABA, aumenta 

in presenza di distrattori. Da Desimone et al. (1990). 


(ne parleremo fra poco) e dalle tecniche di brain imaging, 
che rilevano attivazione in questa regione (si rivedano le 
Figure 7.27-7.29) — e contribuisce alla rappresentazione 
delle relazioni spaziali. Questa corteccia ha connessioni 
con strutture subcorticali come il pulvinar, ma anche con 
la corteccia frontale. Gran parte delle prime ricerche sul 
fenomeno dell'attenzione nei primati ha avuto per ogget- 
to la corteccia parietale. L'attenzione si associa infatti a 
significativi aumenti e diminuzioni dell'attività neurona- 
le in questa corteccia. 

Anni fa Vernon Mountcastle (1976) della Johns 
Hopkins University scoprì che il fissare attentamente gli 


Nucleo mediale 
dorsale del talamo 


Nuclei anteriori 
del talamo 


Nuclei laterali 
del talamo 


7.36 L'organizzazione anatomica del talamo; è visibile il nud 
del pulvinar. In alto: diagramma dell'intera parte sinistra del talat 
ben evidenti la suddivisione nei principali gruppi di nuclei e le rela 
il nucleo genicolato laterale (LGN) della via ottica, il nucleo g 
mediale (MGN) della via acustica e il nucleo del pulvinar. In bassî 
trasversali del pulvinar a vari livelli; nella sezione più anteriore so 
I'LGN e l'MGN, in quella posteriore le porzioni laterale (PL), dorsi 
(PdM), mediale (PM) e inferiore (PI) del pulvinar. 


stimoli visivi portava a un aumento nel tasso di 
dei neuroni parietali. La domanda cruciale è: qual, 
gine di tale aumento? Gli studi condotti da Robert 
e collaboratori (1982) al National Eye Institute hai 
mostrato che i tassi di scarica dei neuroni parieti 
mentano in risposta a uno stimolo-target, quando 
il bersaglio del movimento saccadico degli occhi d 
male o quando le sue caratteristiche sono vagl 
un'analisi di tipo covert. Ma se una scimmia è sem 
mente in vigile attesa della prova successiva in una 
di prove, i neuroni parietali di solito non mostri 
aumento delle risposte agli stimoli visivi che 
nei loro campi recettivi (Figura 7.38). 

Il pattern di risposta della corteccia parietale 
da quello del collicolo superiore, in quanto i nei 
rietali aumentano la scarica quando gli stimoli 
bersaglio di saccadi o quando sono focalizzati dall! 
zione «nascosta» (Figura 7.38c). Questi neuroni a 
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ittenzione selettiva visiva, ma come? Qual è tenzione che saranno descritti nel prossimo paragrafo. 
3 corteccia parietale? Per dare risposta a que- Quindi il lobo parietale sembra avere una funzione sia 
Ida, ci viene in aiuto il fatto che nelle scimmie nel rappresentare le locazioni spaziali sia nel controllare 
Jarietali causano deficit nei compiti che richie- l’orientamento volontario verso specifiche posizioni. È 
iminare le relazioni spaziali fra oggetti. Inol- probabile, tuttavia, che questi processi siano localizzati in 
parietale è attivata quando l’attenzione regioni differenti del lobo parietale, un'idea che sta rice- 
issa da una posizione a un'altra, e quando i vendo conferme da un numero sempre crescente di pro- 
ono analizzare le relazioni spaziali o spostare ve, qui non riportate. 

| fra target, come è stato dimostrato da studi Ricapitolando, le registrazioni di cellule singole e gli 
soggetti umani. Infine negli esseri umani studi di lesione su animali hanno dimostrato che aree ce- 
corteccia parietale portano ai deficit dell’at- rebrali corticali e subcorticali sono coinvolte in vari aspet- 


Iniezioni nel pulvinar laterale sinistro (Pdm) 


ue predittivo (70%) Target Prestazione 
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Intervallo cue-target (ms) 


600 


(Inibizione dello spostamento 
dell'attenzione alle locazioni controlaterali) 


300 
Intervallo cue-target (ms) 

sessi 
(Inibizione dello spostamento del- 1: 

x l'attenzione mediante muscimolo) E 
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(Facilitazione dello no. 
spostamento dell'attenzione mediante bicucullina) 


300 450 600 
Intervallo cue-target (ms) 


(Agonista GABA = inibisce l'attività) 
* (Antagonista GABA = facilita l'attività) 


N3/ Effetti sul comportamento in seguito all’iniezione nel nucleo del pulvinar di sostanze agoniste e antagoniste del GABA. Ai vari tipi di prove 
periferico predittivo nella colonna di sinistra e target nella colonna centrale) corrispondono i dati presentati sulla destra. La misura consiste nel tempo 
nella rilevazione del bersaglio, in funzione dell'intervallo cue-target (millisecondi) (si veda il testo per la descrizione dei risultati). Adattata 

Inson e da Petersen (1992). 
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7.38 Proprietà dei neuroni 
parietali nell'attenzione visiva. 
Sono qui rappresentate tre diverse 
condizioni sperimentali. 

(a) La scimmia fissa passivamente 
un punto mentre le viene presentato 
uno stimolo laterale, che genera 
nel neurone in esame alcuni 
potenziali d'azione (a destra). 

(b) La scimmia deve compiere 

un movimento saccadico verso 

il target, non appena compare; 

Ìn questo caso si osserva un aumento 
del tasso di scarica del neurone. 

(c) Il tasso di scarica del neurone 
agli stimoli presentati aumenta 
quando su di essi è focalizzata 
l'attenzione coperta, cioè quando 
l'animale deve tenere gli occhi fissi 
davanti a sé e allo stesso tempo 
arrivare a toccare il target. Ciò 
dimostra che il neurone è selettivo 
verso le locazioni spaziali, un segno 
di attenzione «nascosta». Adattata 
da Wurtz et al. (1982). 


DE 
si immia si pi 


ti dell'attenzione e del suo orientamento. Tuttavia, per 
quanto riguarda l’attenzione selettiva, le prove a favore di 
un supposto ruolo di filtro delle stazioni subcorticali lun- 
go la via alla corteccia visiva, sono ancora deboli. Le prime 
prove veramente chiare riguardo a un filtro degli input si 
hanno a livello della corteccia visiva. Nella corteccia visiva 
primaria gli effetti dell'attenzione selettiva sono piuttosto 
piccoli, mentre nella corteccia extrastriata le modulazioni 
attenzionali dell'attività neurale sono spesso di notevole 
entità. Anche i neuroni di altre aree corticali, come la cor- 
teccia parietale, sono sensibili ai processi attenzionali e 
sembrano avere un ruolo nel codificare le posizioni degli 
stimoli rilevanti per la risposta comportamentale e, forse, 
nel coordinare gli spostamenti dell'attenzione. Insieme 
alle prove che emergono dagli studi di neuroimmagine, il 
messaggio complessivo è che la corteccia parietale e le 
strutture subcorticali, come il nucleo del pulvinar, sono 
componenti cruciali di un sistema per orientare l’attenzio- 


Fissazione passiva (oattenzione) 


inde | verso lo stimolo — 
FARE slostimolo) Î 


ne verso le locazioni spaziali rilevanti. Gli effetti 
orientamento dell'attenzione durante la percezio 
dono nella corteccia visiva, dove viene cond 
dello stimolo rispetto alla forma e alle caratti 
lienti. Prove convergenti, su un possibile ruolo del 
teccia parietale e di strutture subcorticali nell'o 
l'attenzione, vengono dalle osservazioni di ciò che 
di queste capacità nei soggetti umani colpiti da cer 
danno neurologico, osservazioni che costituirannol 
mento del prossimo paragrafo. 


Neurologia e neuropsicologia 
dell'attenzione 


Una delle più importanti fonti di informazione $ 
mi cerebrali dell'attenzione è anche una delle più 
chie: il cervello umano danneggiato da un ictus, 


‘una malattia. I primi neurologi si re- 
al cervello causavano deficit carat- 


it sono esaminati dal punto di vista 
, per mezzo di approcci sperimentali 
oggi è possibile descrivere con maggiore 
lanni sofferti dai singoli soggetti. Le tecni- 
i azione anatomica, come la tomogra- 
ta (PAC) e la risonanza magnetica (MRI), 
o di esaminare a una risoluzione anatomica 
inno intracranico associato a un particolare 
comportamentale (Figura 7.39). Grazie 
menti delle neuroscienze cognitive, l'in- 
iti neurologici ha visto l'inizio di una 


7 


ile concessione di Robert T. Knight. 
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Estinzione e negligenza spaziale unilaterale 


I deficit dell'attenzione che si osservano nei pazienti neu- 
rologici possono avere origine da lesioni in regioni diver- 
se del cervello. Un tipo di danno, la lesione parietale uni- 
laterale, spesso porta alla sindrome di negligenza spa- 
ziale (0 sindrome di neglect), in cui i pazienti non riescono 
a riconoscere gli oggetti o gli eventi che compaiono nel- 
l’emispazio opposto alla lesione. Una caratteristica rile- 
vante della sindrome di negligenza è l'estinzione, ovvero 
l'incapacità di percepire (o di rispondere a) uno stimolo 
controlaterale alla lesione (controlesionale), quando que- 
sto appare simultaneamente a uno stimolo omolaterale 
(ipsilesionale). La negligenza dello spazio controlesionale 
può essere diagnosticata in base a test neuropsicologici, 
come quello della bisezione di linee, I pazienti affetti da 


(b) 


9 10 


2 Visualizzazione di un danno cerebrale. (a) Rappresentazione di Brodmann del cervello umano, in cui sono evidenziate le aree con 

{hitettonica diversa. (b) Ricostruzione tridimensionale del cervello di un paziente con una lesione corticale. La lesione è stata prodotta da un infarto 
Mecortecce parietale e temporale, causato dall'occlusione del ramo posteriore dell'arteria cerebrale media. Il paziente è colpito da afasia di conduzione 
Nkostruzione della lesione in varie sezioni orizzontali attraverso le regioni inferiori (in alto a sinistra) e superiori (in basso a destra) del cervello. 
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Due cervelli sono meglio di uno 


Il sistema visivo umano è notevolmente ben adattato per la ricerca 
di bersagli in scene complesse. Ma quando un target differisce dagli 
altri item per una combinazione di caratteristiche semplici, come la 
luminosità e la forma, il tempo di ricerca cresce linearmente (cioè in 
proporzione diretta) con il numero dei distrattori: Ciò che avviene a 
quel punto è un processo seriale, in cui un focus unitario dell'atten- 
zione scandaglia, alla ricerca del target, la rappresentazione della 


Seduto davanti al monitor di un computer, un paziente con cervello diviso deve eseguire un compito di ricerca visiva di target combinatori 
a sinistra). Grafico relativo ai tempi di reazione di pazienti con cervello diviso e di controlli normali, nel rispondere a insiemi di stimoli 
bilateralmente e composti da un numero di item progressivamente più alto (grafico a destra). Al crescere del numero degli item, 


GLI STRUMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


scena visiva nel cervello normale. Ma può ancora 
mile processo unitario, dopo che gli emisferi 
parati chirurgicamente con il taglio del corpo cal 
nei pazienti con cervello diviso? 

In questi pazienti, che hanno subito la resezi 
so come trattamento dell'epilessia, fra i due emi 
0 nessuna, interazione percettiva 0 cognitiva. Ciò 
Vestigare separatamente le specializzazioni delle di 
vello. Dagli studi sulla ricerca visiva in questi pazienti s 
a differenza dei soggetti con corpo calloso intatto, e 
guire la ricerca a una velocità doppia, quando gli 
buiti nei due emicampi anziché concentrati in uno 
ciascun emisfero del cervello diviso possiede un 
di ricerca attenzione-correlato. Quindi il vecchio a 


Numero di item 


più tempo a eseguire il compito (retta rossa) di quanto non ne impieghino i pazienti con cervello diviso (retta verde), | pazienti hanno 
di ricerca visiva doppia rispetto ai controlli; ciò indica che in essi la ricerca del target avviene separatamente in ciascun emisfero. 


sindrome di negligenza spaziale ricevono un foglio di 
carta contenente molte linee orizzontali, quindi, in con- 
dizioni di libera osservazione, devono dividerle esatta- 
mente a metà segnando una linea verticale. I pazienti 
con lesioni nell'emisfero destro tendono a segnare la ver- 
ticale più spostata verso destra rispetto alla linea media- 
na. Inoltre possono non marcare del tutto linee nello 
spazio controlaterale alla lesione (Figura 7.40). 

La sindrome di negligenza spaziale è un problema 
molto grave per chi ne soffre, ma un fenomeno molto af- 
fascinante per chi lo studia. Che cosa può significare ave- 
re un deficit che ci rende inaccessibile una parte del 
mondo e del quale siamo completamente ignari? Ce ne 
danno un’esemplificazione grafica le opere di Anton Rae- 
derscheidt, un pittore tedesco oggi scomparso. L'artista 
fu colpito da un grave ictus che lo lasciò affetto da sin- 
drome di negligenza spaziale; i dipinti che si vedono nel- 


la Figura 7.41 sono suoi autoritratti, eseguiti a di 
Stanza dall'ictus e nel corso del suo parziale re 
questi quadri è evidente l'incapacità del pittore di 
sentare una porzione dello spazio controlaterale, cd 
se — fatto alquanto notevole - alcune parti della su 
sa faccia! 

Si potrebbe pensare che i pazienti affetti da sin 
di neglect soffrano di disturbi della sensazione è 
percezione, ma non è così. Sì può dimostrare ini 
inequivocabile che la sindrome si manifesta in asse 
danni al sistema visivo e può avere componenti nol 
Ve, per esempio problemi motori o rappresentazi 
come quelli che si manifestano negli autoritratti di 
derscheidt. Per mettere in relazione la sindrome dì 
di negligenza spaziale con l’attenzione in soggetti ni 
li (tutti volontari), gli studiosi hanno cercato di del 
nare quali componenti dei normali processi dell’ 
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Linee di bisezione tracciate 
‘dal paziente (linee verticali) 


i affetti da negligenza spaziale ricevono un foglio di 
ale.sono disegnate molte linee orizzontali, quindi in condizioni 
ie devono dividerle esattamente a metà con una linea 
sti pazienti tendono a segnare la linea verticale a destra della 
1a (se la lesione è nell'emisfero destro), a causa della 
a dello spazio controlesionale. 


in seguito a una lesione parietale. 
Posner, Robert Rafal e i loro collaboratori 
o studiato pazienti con lesioni unilaterali 
tecce parietale e temporale posteriore (cioè nella 

temporo-parietale) in un disegno sperimentale 
cuing, come quello illustrato nella Figura 7.8. 


dt, dipinti dall'artista a diversa distanza di tempo da un grave 
‘aveva lasciato affetto da negligenza dello spazio 


Sebbene in condizioni normali questi pazienti possano 
ignorare gli stimoli controlesionali, i neurologi hanno 
notato che spesso è possibile istruirli a prestare attenzio- 
ne al campo del neglect visivo. Come dimostra il paradig- 
ma di cuing, dopo aver percepito un segnale che dirigeva 
la loro attenzione su certe posizioni dell'emicampo con- 
trolesionale, questi soggetti rispondevano con relativa ra- 
pidità ai bersagli che vi apparivano. Ma se il suggerimen- 
to (cue) aveva portato i pazienti ad attendersi il bersaglio 
nel campo ipsilesionale — per esempio nel campo visivo 
destro, nel caso di una lesione nella giunzione temporo- 
parietale destra — la loro risposta era insolitamente lenta 
se il target poi appariva in modo inatteso nel campo con- 
trolesionale. I tempi di reazione ai target controlesionali 
non suggeriti da cue erano molto più lenti anche di quel- 
li ai target non cued presentati al campo ipsilesionale (Fi- 
gura 7.42). Questo tipico pattern dei tempi di reazione è 
stato definito «TR simile all'estinzione», per sottolinearne 
la somiglianza con i risultati dei test clinici sull’estinzio- 
ne condotti su questi pazienti (si veda anche la scheda 
«Quando l’attenzione va perduta»). 

Questi risultati sono stati interpretati in base a un mo- 
dello ipotetico dell'attenzione e del suo orientamento, il 
quale prevede i seguenti tre stadi: (1) sganciamento, 0 di- 
sancoraggio, dell'attenzione dal focus corrente, (2) spo- 
stamento dell'attenzione su una nuova locazione, o un 
nuovo oggetto, e (3) agganciamento o ancoraggio dell’at- 
tenzione alla nuova locazione, o al nuovo oggetto, così 
da facilitare l'elaborazione percettiva dello stimolo (Figu- 
ra 7.43). Se i pazienti avevano tempi di reazione eccezio- 
nalmente lunghi quando il cue compariva nel campo 
ipsilesionale e il target in quello controlaterale, ciò era 
indice di un deficit nell'operazione di sganciamento. 
Quindi un possibile ruolo della regione temporo-parieta- 
le era quello di disimpegnare l’attenzione dalla locazione 
spaziale corrente. Il deficit è probabilmente causato dallo 
sganciamento, poiché i soggetti possono spostare l’atten- 
zione allo spazio controlesionale e agganciare un target 
suggerito da un cue, ma mostrano un deficit particolar- 
mente grave quando la loro attenzione viene attratta pri- 
ma in un altro punto del campo visivo per poi spostarsi 
all'emicampo controlesionale. 

In un'importante e recente analisi con la fMRI evento- 
correlata, questa teoria sul ruolo della giunzione tempo- 
ro-parietale ha trovato conferma nei soggetti normali. 
Maurizio Corbetta e collaboratori (2000) si sono serviti di 
un paradigma di cuing, come quello illustrato nella Figu- 
ra 7.8, in cui un cue suggeriva al soggetto la posizione 
più probabile della successiva comparsa di un target visi- 
vo; a volte, però, il segnale era invalido e il bersaglio ap- 
pariva altrove. Sincronizzando l'analisi evento-correlata 
sulla comparsa dei target invalidi — la stessa situazione 
sperimentale in cui i pazienti affetti da neglect mostrava- 
no un deficit dello sganciamento - questi ricercatori han- 
no rilevato attivazione neurale nella regione della giun- 
zione temporo-parietale destra. Quindi questa regione so- 


Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


1000 
RI Stimolo controlesionale 

E RL Stimolo ipsilesionale 
Fi 800 
È 
© 
6 600 rp tio, 
ni 


N 
Neutre 


de 4 
Invalide Valide 


7.42. Grafico del pattern dei tempi di reazione, simile all'estinzione, 
in pazienti con lesioni unilaterali della corteccia parietale. In questi pazienti 
| tempi di reazione nella risposta a target correttamente suggeriti da 

un precedente cue (prove valide) controlaterale alla lesione, erano quasi 
«normali», Ovvero questi tempi di reazione, pur essendo più lenti 

di quelli dei controlli sani, non erano molto più lunghi dei tempi con 

cui questi stessi pazienti rispondevano a target suggeriti dal cue 
nell'emicampo ipsilesionale, Quando ai pazienti si somminlstrava un cue 
che li portava a prevedere la comparsa dello stimolo-bersaglio nel campo 
ipsilaterale alla lesione (per esempio, nel campo visivo destro in caso 

di lesione parietale destra), erano poi insolitamente lenti a rispondere 

se il bersaglio appariva invece nel campo opposto (prove invalide). 
Adattata da Posner et al. (1984). 


7.43 Il modello a tre stadi dell'attenzione, proposto da Posner e 
collaboratori (1984), Un evento sensoriale genera un segnale che produce 
la localizzazione dell'evento nello spazio. Al che l'attenzione si sgancia 
dal suo presente focus, si sposta verso la locazione dell'evento e aggancia 
lo stimolo. L'agganciamento attenzionale può essere seguito da inibizione, 
quando si tratta del semplice orientamento automatico dell'attenzione 
verso l'evento sensoriale, il fenomeno detto inibizione di ritorno. 


stiene effettivamente qualcosa di simile allo sg 
to, o al riorientamento, dell'attenzione verso ti 
vanti che compaiono in posizioni inattese. 
Studiando pazienti con lesioni in altre regioni 
li, Rafal e Posner (1987) hanno suggerito 
mento e l'aggancio dell'attenzione siano associati 
ture subcorticali. I due scienziati hanno propos 
talamo, forse il nucleo del pulvinar, sia coi 
potetica operazione di agganciamento. Nei paz 
lesioni nelle aree talamiche è stato osservato 
mento dei tempi di reazione a target suggeriti da 
di o invalidi che apparivano nello spazio contro 
mentre è stato rilevato solo un lieve deficit dello 
mento; ovvero il pattern dei tempi di reazione ti 
so nei pazienti con lesioni parietali o invece tala 
pazienti che, in seguito a paralisi progre 
cleare (PSP, da progressive supranuclear palsy), 
neurologica, avevano subito lesioni nell’area del 
superiore del mesencefalo, esibivano in questo 
un diverso pattern dei tempi di reazione. Qui 
erano più lenti nel rispondere ai bersagli cued cl 
vano nella direzione del deficit dell’orientamentò 
vo, perciò il loro danno coinvolgeva l'ipotetica 0] 
ne dello spostamento dell'attenzione, Questi p 
deficit nei tempi di reazione per i diversi tipi di 
neurologici sono in accordo col modello a tre 
l'attenzione (si veda la Figura 7.43), quindi pen 
di associare specifiche regioni cerebrali a specifid 
ponenti del modello: la corteccia parietale (la gi 
temporo-parietale) con lo sganciamento attenzi 
mesencefalo con l’ipotetica operazione dello spo 
to e il talamo con l'agganciamento dell’attei 
Benché questi dati compongano un quadro ci 
diano corpo a un buon modello teorico, è stata) 
anche una teoria alternativa per spiegare i patt 
tempi di reazione nei pazienti con sindrome di n 
za spaziale. HI tratta di un modello computa 


do in cui lavorava alla University of Pittsburgh. 
lo si basa sul modo in cui potrebbero interagire 
che compongono una rete per la localizza 
tenzione spaziale, una volta che le compon 
danneggiate. Il modello computazionale, basato si 
chitettura connessionista, è rappresentato dal dia 
nella Figura 7.44. Questo modello è stato in g 
dire le prestazioni comportamentali di soggetti 
di pazienti con lesioni all'area temporo-pari 
che vi fosse bisogno di specificare un meccanis 
cito per lo sganciamento dell’attenzione. Il mod 
stula un'interazione competitiva in cui, allo 
le, le interazioni eccitatorie e inibitorie fra i n 
sistema dell’orientamento attenzionale sono 
brio; ma quando il sistema è in parte danneggiato 

no manifestarsi vari sintomi comportamentali, tra; 
pattern dello sganciamento. Le simulazioni al co 
sono molto utili per saggiare la validità di teorie 
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IONA IL CERVELLO 
inzione va perduta 


È 
i anni, era stato colpito da ictus all’emisfero de- 
di essere sottoposto a un esame neurologi- 

e è maldestro, e accusava una certa perdita 
mano e alla gamba sinistra. Non aveva problemi a 
Ndeva ciò che gli veniva detto. Ma quando la neuro- 
lui dalla parte sinistra, N.R. non si accorgeva del- 
Jesto fenomeno viene detto negligenza spaziale 

Ù) o neglect, perché il paziente sembra non notare o 
zione a certi stimoli. Quando però la neurologa ini- 
ite volgeva il busto e la testa verso di lei e la 

si sorpreso di vederla lì. Ciò non accadeva quan- 
cinato da destra; in questo caso egli rilevava e ri- 
lmente la dottoressa. Quando la neurologa mostrò 

i nei due emicampi visivi, l'uomo riuscì a rilevarli e 

|, Se efano presentati uno per volta. N.R. quindi 


Il modello dell'attenzione proposto da Cohen e collaboratori 
o modello rappresenta i vari livelli dell'elaborazione come nodi 
Tete di connessione computazionale. Per simulare il deficit 
Ineglect, si è alterato il peso delle influenze applicate su determinati 
di (modo da rendere più o meno grande il loro contributo all'attività 
tera rete. Adattata da Cohen et al. (1994). 


Ma quando gli stimoli venivano presentati simultaneamente all'e- 
micampo destro e sinistro, il paziente riferiva di vedere soltanto quello 
nel campo visivo destro. Questo effetto è detto estinzione, perché la 
presenza dello stimolo nel campo destro fa sì che lo stimolo nel campo 
sinistro sia «estinto», cancellato dal livello della consapevolezza. Se 
gli si chiedeva come si sentisse, N.R. lamentava di non stare bene, ma 
nel descrivere i propri problemi non faceva alcun cenno a difficoltà nel 
notare le cose sul suo lato sinistro. L'analisi MRI permise di verificare 
che il danno all'emisfero destro di N.R. aveva investito gran parte del 
lobo parietale inferiore. Non esiste un trattamento per i sintomi della 
sindrome di negligenza spaziale, ma col tempo il paziente va incontro 
a un parziale recupero, Sei mesi dopo l'episodio acuto, N.R. era note- 
volmente migliorato e raramente non si accorgeva quando qualcuno 
si awicinava a lui da sinistra; tuttavia, per gli stimoli deboli, manife- 
Stava ancora un certo grado di estinzione ed era più lento a risponde- 
re agli stimoli nella parte sinistra del suo spazio visivo. 


Test per rilevare segni di estinzione 
in un paziente con una lesione 
alla regione parietale destra. 

Se gli vengono presentati 
contemporaneamente 

degli stimoli nel campo visivo 
destro e nel sinistro, il paziente 
risponde solo allo stimolo 

nel campo visivo intatto (destro), 
estinguendo quello nel campo 
visivo controlesionale (sinistro). 


Tuttavia un limite di questi modelli è che da soli non ba- 
stano a dirci come un dato processo trova reale attuazio- 
ne nella biologia del cervello. Ciononostante consentono 
la modellizzazione formale delle teorie sull’elaborazione 
cerebrale e la loro verifica tramite i dati raccolti con la 
sperimentazione diretta, compresi quelli raccolti con me- 
todi fisiologici. 

L'idea che sottende la teoria dello sganciamento e il 
modello dell'interazione competitiva è che l’attenzione 
all'emicampo visivo intatto sia causa di prestazioni più 
scarse per gli item presentati all'emicampo danneggiato; 
quindi gli item nel campo intatto influenzano l’elabora- 
zione nel campo controlesionale. Evidenze a sostegno di 
questa ipotesi sono venute da studi sulla ricerca visiva in 
pazienti con lesioni parietali e temporo-parietali unila- 
terali che sono causa di neglect. Quando si presentava 
un insieme di item per la ricerca visiva soltanto all’emi- 
campo controlesionale oppure ipsilesionale, le prestazio- 
ni dei pazienti nel rilevare il bersaglio non differivano 
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tra i due emicampi. Ma quando insiemi di stimoli erano 
presentati simultaneamente a entrambi gli emicampi, le 
prestazioni dei soggetti differivano rispetto ai due emi- 
campi (Figura 7.45). Nell’emicampo intatto la ricerca dei 
target non era influenzata dalla presenza di stimoli nel- 
l'emicampo controlesionale. Ma ciò non valeva per la si- 
tuazione opposta: quando la ricerca del target avveniva 
nel campo controlesionale, la presenza di stimoli nel 
campo intatto influenzava la prestazione dei soggetti. 
Erano più lenti a trovare i bersagli sul lato controlesio- 
nale e la loro performance peggiorava quando sul lato 
intatto aumentava il numero degli stimoli. Quindi, nei 
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7.45 Effetti di un danno alla corteccia parietale e temporale 

sulla ricerca visiva, in insiemi di stimoli presentati bilateralmente 

0 unilateralmente. (a) Insiemi di stimoli visivi presentati nell'emicampo 
sinistro (ricerca in LVF) oppure nel destro (ricerca in RVF), e insiemi estesi 

a entrambi gli emicampi (ricerca bilaterale). (b) Il grafico rappresenta 

il cambiamento nei tempi di reazione (TR) ai target, in funzione del numero 
dei distrattori presenti nell'emicampo opposto a quello in cui compaiono 

| target (per i particolari si veda il testo). Adattata da Eglin et al. (1989). 


paradigmi di cuing spaziale e di ricerca visiva, | 
con lesioni unilaterali nelle regioni temporo-pari 
niscono scarse prestazioni nell'identificare i. 
lato controlesionale e tali prestazioni peggiorani 
do si presentano stimoli al lato ipsilesionale, 0 
un segnale suggerisce che il target apparirà 
ipsilesionale (come si è dimostrato in precedei 
gura 7.42). 

Questo pattern di interferenza tra campo i 
campo del neglect solleva un problema affa 


misura? L'informazione nel campo negletto è in 
bile, in quanto ignorata dal punto di vista compot 
tale? Bruce Volpe, insieme a uno degli autorì d 
testo (M.S.G.) e ai loro collaboratori (1979) 
strato che i pazienti affetti da negligenza spa 


item nell’emicampo negletto. Questi stimolanti 
suggeriscono che le informazioni sul lato negletto 
no subire un grado elevato di analisi senza che il 
ne sia consapevole. 

L'informazione elaborata nel campo negletto| 
volta influenzare positivamente l'elaborazione de 


ca visiva, la presenza di distrattori nelle regioni { 
che dell'emicampo negletto, controlesionale, 
sce a migliorare la rilevazione di target più vici 
nea mediana verticale, ma ancora nel campo negli 
gura 7.46). Questo effetto si manifesta come unafi 
ne dei deficit indotta dalla presenza di distrattori 


di a trascurare la parte sinistra. Ma se vengono pre 
bilateralmente dei distrattori, gli stimoli contro 
alla lesione attraggono parzialmente l’attenzione 
quel campo o, piuttosto, riducono la deviazione 
trica controlaterale-ipsilaterale dell'attenzione, 
dal danno unilaterale nella regione temporo-pati 
target vicini alla linea mediana del campo visivo 
allora più probabilità di essere rilevati rapidamei 
che quando si trovano nel campo negletto (0 più 
nerale, nella direzione negletta). Secondo un'inti 
zione di questi risultati, sebbene i target si i 
campo ignorato, il baricentro dello stimolo è 
nella direzione controlaterale alla lesione, e ciò aiul 
zienti a dirigere l’attenzione verso sinistra. 

In quale misura viene elaborata l’informazit 
campo negletto? I pazienti possono esibire estinziofi 
stimoli bilaterali presentati simultaneamente, q 
stimoli sono uguali. Per esempio, nei test sull'e 
visiva, quando un medico mostra al paziente due og 
differenti, uno per ciascun campo visivo, l'estinziò 
meno accentuata di quando i due oggetti sono ld 
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TR 
relativi 


Veloci 


0 due forchette rispetto a una forchetta e una 
a 7.47) (si veda anche la scheda «Quando 


gligenza spaziale elaborano le informazioni del 
letto, almeno fino al riconoscerle differenti 
mazioni del campo intatto, come è stato dimo- 
gruppo di Volpe. Per esempio, in uno studio 
presentate ai soggetti, in entrambi i campi visi- 


7.46 Nei pazienti con negligenza 
spaziale unilaterale, 
lo sbilanciamento (bias) verso 


Relativo miglioramento il campo ipsilesionale può essere 
con distrattori ridotto attraverso la presentazione 
controlesionali 


di stimoli (target o distrattori) 
nell'emicampo negletto. Questa 
riduzione dello sbilanciamento 

è indicata dalla migliore prestazione 
nel rilevare target vicini alla linea 
mediana (cioè nella direzione 

del campo negletto) nell'emicampo 
intatto. La spiegazione di questo 
effetto è descritta nel testo, Adattata 
da Grabowecky et al. (1993). 


Condizione 


vi, delle lettere colorate. Le lettere potevano essere diffe- 
renti ma dello stesso colore, oppure uguali ma di colore 
diverso, o ancora differenti e di colori diversi. ] pazienti 
dovevano dire dove era comparso lo stimolo e di quale 
lettera o di quale colore si trattava, Se il colore era lo stes- 
so (quando esso costitutiva la principale dimensione da 
rilevare), allora si verificava il fenomeno dell'estinzione 
(ovvero i soggetti non riuscivano a rilevare l’item sul lato 


(b) 


Test di estinzione in un paziente affetto da negligenza spaziale. (a) Il neurologo mostra al paziente due oggetti identici, uno in ciascun emicampo 
Slinzione dell'item sul lato negletto). (b) Il neurologo mostra al paziente due oggetti diversi, uno in ciascun emicampo (l'effetto di estinzione è 
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7.48 cosun paziente affetto 

da neglect ricordava, richiamandolo 
dalla memoria visiva, ciò che 

si vedeva dalle due estremità di una 
piazza. Il lato negletto nella memoria 
visiva (ombreggiatura grigia) 

era sempre controlaterale al danno 
corticale. Da Bisiach e Luzzatti 
(1978). 


negletto). Ma quando — sempre nelle prove sul colore — le 
lettere erano uguali sui due lati ma i colori erano diversi, 
non si osservavano effetti di estinzione. Quindi i processi 
di estrazione delle caratteristiche visive sono normali sia 
nel campo negletto sia in quello intatto, ma l’informa- 
zione che riguarda lo spazio negletto non sempre rag- 
giunge la consapevolezza. Tuttavia è possibile calcolare 
una differenza di segnale fra il campo visivo controlesio- 
nale e quello ipsilesionale, usando l'informazione sulla 
caratteristica visiva rappresentata a livello inconscio. Di 
conseguenza Î pazienti mostrano un’estinzione maggiore 
per item simili nei due campi, e la capacità di formulare 
giudizi «uguale-diverso» confrontando item nel campo 
intatto e in quello negletto, anche senza sapere esatta- 
mente che cosa c’era nel campo negletto. 

L'idea generale che l'informazione nel campo negletto 
sia soggetta a un grado elevato di elaborazione arriva a 
comprendere anche la sfera del significato degli item. Le 
parole presentate nel campo negletto sono elaborate a li- 
vello semantico, anche quando i pazienti sono inconsa- 
pevoli dell'esistenza degli stimoli per via del neglect. 
Quindi, per esempio, la parola dottore nel campo negletto 
agisce da priming in seguito alla successiva presentazione 
della parola infermiera nel campo intatto; sottoposti a un 
compito di decisione lessicale, i pazienti sono in questo 
caso più veloci a decidere se infermiera è una parola o una 
non-parola. Questi risultati rappresentano una prova a 
favore dell’elaborazione inconscia in seguito a un danno 
alla corteccia cerebrale, inconscia perché i pazienti sono 
inconsapevoli (non ne sono coscienti) ed elaborazione 
perché da questi studi emerge che tali informazioni pos- 
sono influenzare il comportamento. 


MI Sistemi coordinati dell'attenzione e del neglect 


Il fenomeno della negligenza spaziale interessa soltanto 
le scene esterne e le azioni dirette verso oggetti esterni? 


Questo importante problema relativo alla n 
ziale è stato affrontato in un brillante studio, 
in Italia da Edoardo Bisiach e Claudio Luzzatti | 
Questi ricercatori hanno studiato pazienti af 
glect che avevano trascorso gran parte della li 
sempre nella stessa città, per cui avevano gr 
liarità con i suoi luoghi più importanti, in part 
con la piazza principale dove erano situati 
ristoranti, negozi e palazzi noti a tutti i 
ricercatori chiesero ai pazienti - affetti da negli 
seguenza di un ictus, ma già usciti dalla fase sint 
ca acuta — di immaginare di trovarsi in un pai 
punto della piazza, per esempio sui gradini della 
e di descrivere ciò che vedevano sia della piazza: 
palazzi circostanti. La cosa straordinaria è che, né 
descrizione a memoria, i pazienti omisero ciò che 
vava sul lato della piazza controlaterale alla loro| 
come se realmente fossero là in piedi e osserv 
scena dall'ipotetica prospettiva dei gradini della, 
Ma il dato più stupefacente è che, quando i ria 
chiesero ai pazienti di immaginare di trovarsi 
capo della piazza e di guardarla dalla parte oppos 
verso la chiesa, i soggetti riferirono ciò che in p 
za avevano tralasciato, e invece omisero il lato dî 
za che prima avevano descritto! Quindi, grazie a ( 
straordinaria dimostrazione, è stato provato ch 
gligenza spaziale non vale solo per gli item del n 
sensoriale esterno, ma anche per quelli della mi 
siva durante la rievocazione di una scena conos 
gura 7.48). La chiave sta nel fatto che i pazienti 
scevano già molto bene quella piazza prima dì s 
danno cerebrale; perciò, la loro negligenza dei p 
degli oggetti sul lato controlaterale alla lesione no 
teva essere attribuita al non ricordare quelle s 
sì rifletteva il fatto che la lesione parietale infl 
l'attenzione applicata a parti delle immagini ri 
dalla memoria. 


291 


7 Selezione e orientamento spaziale dell'attenzione 


sp to sulla rotazione di un manubrio, col quale 
er hanno dimostrato che il neglect può essere basato 
[Veda il testo per ulteriori particolari). Tratta da Behrmann 


ti con lesioni alla corteccia parietale e tempora- 
pre, che sono causa di estinzione e negligenza 
\a volte rivelano disturbi dell'attenzione nelle 
e centrate sugli oggetti e non soltanto in quelle 
occhi, la testa o il corpo. Per esempio, in un 
ne di linee i pazienti trascuravano, spesso si- 
mente, la metà sinistra della pagina (neglect cen- 
scena) e di ogni oggetto (ogni linea) nella pagi- 
centrato sugli oggetti). La definizione di tali ef- 
ncora spaziale, poiché è il lato controlesionale di 
etto (linea o pagina) a essere negletto. Ma questi 
i dimostrano che il neglect può avere coordinate 
‘sugli oggetti, anche quando gli oggetti non sono 
0 negletto. Questa interessante osservazione è 
osta a verifica sperimentale da Marlene Behr- 
Steve Tipper (1994) in uno studio in cui si sono 
stimoli mobili, con la forma di un manubrio per il 

nento pesi (Figura 7.49), Quando si proiettavano 
hi istanti dei target entro le estremità circolari del- 
nolo a manubrio, i pazienti con lesioni parietali ma- 
tavano un deficit nel rispondere al lato controlesio- 
trando quindi la negligenza spaziale. Tuttavia, 
lo il manubrio veniva ruotato intorno al suo centro 
impo visivo, i target in seguito presentati nell’estre- 
del manubrio che in origine si era trovata sul lato ne- 
ì continuarono ad essere negletti, anche quando 
l'estremità era entrata con la rotazione nel campo 
ale. Questi dati dimostrano che la negligenza 
può ripartirsi fra gli oggetti, seguirne i movimenti 
presentarsi nel nuovo sistema di coordinate. 


Sindrome di Balint Che l’attenzione possa essere in- 
centrata sugli oggetti è provato da una condizione molto 
particolare, detta sindrome di Balint, della quale abbiamo 
parlato in apertura di questo capitolo. I pazienti affetti da 
questa sindrome soffrono di una ridotta capacità di pre- 
stare attenzione a più oggetti. Questi pazienti hanno tipi- 
camente una lesione bilaterale a carico delle aree parietali 
posteriori e occipitali laterali (Figura 7.50), a differenza 
della lesione che è all'origine della negligenza emispazia- 
le, di solito unilaterale. 

1 pazienti con la sindrome di Balint soffrono di un de- 
ficit peculiare: possono percepire soltanto un oggetto per 
volta; ricordate il paziente colpito da ictus, di cui si parla- 
va all'inizio del capitolo, e i suoi insoliti problemi «visi- 
vi». Questi pazienti identificano correttamente gli ogget- 
ti, ma hanno difficoltà a metterli in reciproca relazione. 
Per esempio, quando si mostrano loro due o più oggetti 
come un pettine, una spazzola e una penna, possono ri- 
ferire di vederne uno soltanto. Anche quando gli oggetti 
sono vicini o sovrapposti, questi pazienti possono affer- 
mare di vedere un oggetto solo. Quale sia l'oggetto perce- 


(a) 


Danno unilaterale parietale 


Lesione 
parietale 


(b) Danno bilaterale nella sindrome di Balint 


Lezioni parietali 
posteriori/ 
occipitali laterali 


7.50 Diagrammi (a) delle lesioni parietali unilaterali tipiche del negleat 
e (b) delle lesioni bilaterali nelle aree parietale posteriore/occipitale 
laterale tipiche della sindrome di Balint. 
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pito è qualcosa che può variare nel tempo; infatti questi 
pazienti non sono in grado di controllare la propria at- 
tenzione per gli oggetti. Per esempio, un paziente a cui 
Viene mostrata una persona che porta gli occhiali, può ri- 
ferire di vedere il volto oppure gli occhiali, ma non una 
persona che porta un paio di occhiali. In questi pazienti 
l'attenzione è attirata da un oggetto a esclusione di altri. 

Queste osservazioni cliniche sui pazienti affetti da sin- 
drome di Balint hanno trovato una conferma sperimen- 
tale in uno studio sull'agganciamento dell'attenzione 
condotto da Glyn Humphreys e Jane Riddoch (1992). A 
un gruppo di soggetti con sindrome di Balint fu chiesto 
di riferire quali colori erano presenti in un insieme di cer 
chi colorati. I cerchi potevano essere tutti verdi, o tutti 
rossi, oppure metà verdi e metà rossi (Figura 7.51). Quan- 
do i due colori apparivano contemporaneamente, i pa- 
zienti avevano grandi difficoltà a vedere cerchi rossi e 
verdi, presumibilmente perché percepivano soltanto un 
oggetto alla volta, e ogni oggetto era rosso Oppure verde. 
Ma quando i cerchi rossi e verdi furono collegati a coppie 
mediante linee rette, la prestazione di questi pazienti mi- 
gliorò notevolmente, in quanto affermarono di vedere 
due colori. Questo miglioramento nella performance è 
dovuto al fatto che, collegando i due cerchi colorati, si 
formava un unico oggetto (un «manubrio»), sul quale i 
pazienti potevano concentrare la loro attenzione. Poten- 
do percepire l'oggetto nella sua totalità, essi erano in gra- 
do di percepire i due colori. 


7.51 Stimoli usati per saggiare l'attenzione pergli oggetti nei 
affetti da sindrome di Balint, Ai soggetti venivano presentati del 
colorati, in due diverse condizioni: con e senza linee di collegamer 
Quando | cerchi non erano collegati, i pazienti riuscivano a riferite 
di un solo oggetto per volta. Ma quando i cerchi erano collegati 
in modo da formare un oggetto unico, i pazienti erano in grado; 
entrambi i colori del nuovo oggetto. Tratta da Humphreys e 


Da più di cent'anni si conducono ricerche SU esseri umani e su ani- 
mali, nell'intento di risolvere i problemi teorici riguardanti i sistemi 
cerebrali da cui dipende l'attenzione. Se Helmholtz fosse vivo 
Oggi, si meraviglierebbe della massa di dati comportamentali e fi- 
siologici su cui possiamo contare per rispondere alle dornande sul- 
l'attenzione selettiva che egli per primo formulò. Anche se non 
abbiamo affrontato il tema dell'attenzione nella sua interezza — un 
compito davvero troppo vasto — abbiamo esaminato gli aspetti se- 
lettivi della percezione influenzati dai meccanismi attenzionali; 
inoltre abbiamo descritto i sistemi esecutivi top-down e i meccani- 
smi bottom-up guidati dallo stimolo, da cui hanno origine l'orien- 
tamento e la selezione dell'attenzione nelle vie sensoriali, 

In questo modo abbiamo delineato il quadro dei sistemi cere- 
brali, distribuiti ma altamente specifici, che prendono parte al con- 
trollo attenzionale. | ruoli e i limiti di questi sistemi stanno diven- 
tando via via più chiari, man mano si raggiunge una sempre mag- 
giore integrazione tra i modelli teorici dell'attenzione, i risultati de- 
gli esperimenti di psicologia cognitiva e gli studi di neurofisiologia. 
| sistemi per il controllo dell'attenzione comprendono il lobo parie- 
tale, la corteccia temporale, la corteccia frontale e strutture sub- 
corticali, tra le quali anche la fonte della selezione attenzionale 


(cioè i processi di controllo). Il risultato, per esempio nell'ela 
zione visiva, è che nella corteccia visiva si osservano modi 
dell'attività neuronale, mentre le cellule analizzano e co 
l'informazione percettiva in funzione della sua rilevanza; 
aree di modulazione sono la sede della selezione atte 
Oggi non ci domandiamo più se l'attenzione selettiva 
meccanismi di selezione precoce oppure tardiva, perché o 
piamo che meccanismi di entrambi i tipi entrano in gioco, 
affascinante è che gli stimoli fisici che colpiscono la retin 
coclea, possono non trovare un riflesso a livello della nost 
scienza, sia nel momento In cui si verificano sia più tardi qu 
li richiamiamo alla memoria. | fenomeni attenzionali sono 
diversificati e implicano un gran numero di meccanismi 
e computazionali; quando questi sono danneggiati da ti 
malattie, le conseguenze per l'individuo possono essere 
Stanti. Le neuroscienze cognitive stanno procedendo a 
passi nella scoperta delle basi fisiologiche e computazion 
questi fenomeni, non soltanto per fornire una Spiegazione 
pleta del funzionamento del cervello sano, ma anche per get 


luce su come è possibile alleviare tutte le forme di deficit d 
tenzione, 
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Collo di bottiglia 


PAROLE CHIAVE 


Nucleo del pulvinar 


Attenzione spaziale Cuing esogeno Nucleo reticolare 
Attenzione volontaria Estinzione Selezione precoce 
Capacità limitata Inibizione di ritorno Selezione tardiva 
Collicolo superiore Meccanismo preattentivo Sindrome di Balint 


Sindrome di negligenza spaziale (o di neglect) 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


tutto ciò che colpisce la nostra retina? Se la risposta 
interferisce forse con la visione? Quale potrebbe 
degli stimoli che attivano i nostri recettori 
za che noi li percepiamo consciamente? 
cerebrali coinvolti sono forse gli stessi quando 
no volontariamente la nostra attenzione e quando, 

tra attenzione è catturata da un evento sensoriale, 
0 di luce? 


‘agisce sugli input provenienti dalle diverse locazioni 


spaziali, o dalle rappresentazioni, o da entrambe queste fonti? 
Se la risposta è «entrambe», come sono collegati i due livelli 
di rappresentazione durante l'attenzione selettiva? 


Min quale misura le evidenze raccolte nei pazienti neurologici con 
danni cerebrali sono utili a chiarire l'organizzazione dell'attenzione 
per gli oggetti e l'attenzione spaziale? 


M Nel cervello di scimmia i neuroni sensibili agli effetti 
dell'attenzione si comportano tutti allo stesso modo in qualunque 
compito di attenzione? Se no, perché? 
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CAPITOLO 


Apprendimento 
e memoria 


MM H.M. era un giovane affetto da una forma di epilessia resistente a ogni trattamento, e la sua malattia si era 
progressivamente aggravando nel corso dell'adolescenza. H.M. era comunque riuscito a portare a termine le sci 
superiori, dopo di che aveva iniziato a lavorare in una fabbrica di motori elettrici. Nel corso degli anni i medici cut 
gli avevano somministrato i farmaci allora a disposizione nel tentativo di ridurre al massimo le sue crisi, ma H.M. 
stato fortunato, da questo punto di vista, perché quei farmaci che su alcuni funzionavano così bene, su di lui era 
del tutto inefficaci. Passati i vent'anni le sue crisi peggiorarono, tanto da impedirgli di lavorare; allora H.M. deci 
di tentare quella che al tempo era una nuova, radicale terapia che implicava un intervento chirurgico. La storia d 
inizia negli anni ‘50; a quel tempo i neurologi sapevano che molte crisi epilettiche hanno origine nella parte media 
del lobo temporale e da lì si diffondono ad altre aree del cervello, portando a violente crisi spesso accompagnate 
da perdita di coscienza. Inoltre stava diventando sempre più evidente che i pazienti affetti da epilessia potevano tf 
beneficio dall'asportazione chirurgica della regione del cervello in cui avevano origine le crisi, il cosiddetto focus! 
epilettogeno. Nel caso di H.M. si decise per la rimozione bilaterale del lobo temporale mediale, in una procedura, 


denominata /obectomia temporale. I 


Dopo che H.M. si fu ripreso dal difficile intervento neu- 
rochirurgico la sua epilessia migliorò, tanto da consentire 
una riduzione della dose dei farmaci anticonvulsivanti. 
L'operazione era stata un successo, sia per quanto riguar- 
dava il rischio di non sopravvivere, legato a ogni inter- 
vento di chirurgia al cervello, sia riguardo all’epilessia. 
Ma i medici, la famiglia e gli amici incominciarono a no- 
tare che H.M. stava incontrando nuove difficoltà. Per 
esempio, un anno e mezzo dopo l'intervento, che era sta- 
to eseguito nel settembre 1953, H.M. manifestava chiari 
problemi di memoria. Benché si fosse nell'aprile 1955 ed 
egli avesse allora 29 anni, H.M. era convinto di essere nel 
marzo 1953 e di avere 27 anni. H.M. poteva affermare di 
non avere mai incontrato certe persone, pur avendo par- 
lato con loro poco prima: erano semplicemente uscite 
dalla stanza per farvi ritorno qualche minuto dopo! H.M. 
soffriva di una grave amnesia, ovvero di un disturbo della 
memoria, ma non del genere che spesso si vede rappre- 
sentato in televisione o al cinema, quando un personag- 
gio soffre la perdita totale di tutti i ricordi precedenti, 
H.M. sapeva chi era ed era in grado di ricordare gli avve- 
nimenti della propria vita fino al periodo immediata- 


mente precedente l'intervento chirurgico. Ma divi 
sempre più evidente che egli era incapace di fù 
nuovi ricordi a lungo termine. 

Su di lui furono condotti test neuropsicologici 
li, al fine di stabilire la natura dei suoi deficit co 
Questi test dimostrarono che dopo l'operazione 
genza di H.M. era molto al di sopra della norma; 
nei test di intelligenza egli ottenne punteggi p 
dopo l'intervento, rispetto a prima. H.M. inolti 
aveva problemi percettivi o linguistici e in generale 
brava stare bene, non mostrava cambiamenti nella] 
nalità o nelle motivazioni. Tuttavia, quando gli 
somministrati test di memoria, i suoi punteggi 
molto al di sotto del normale. La rimozione bilateti 
lobo temporale mediale aveva prodotto in H.M. 
cit della memoria altamente selettivo, lasciando inti 
altre funzioni cognitive. : 

Ovviamente i chirurghi che sottoposero H.M. a lo 
tomia non sapevano che la rimozione bilaterale dei 
temporali mediali avrebbe portato a una grave a 
altrimenti non avrebbero eseguito l'intervento. 
il caso di H.M. è stato reso noto, i chirurghi si sono 
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entrambi i lobi temporali mediali, 
di essi se l’altro è in qualsiasi modo 
ricorre ancora oggi con successo alla 
alcuni pazienti affetti da epilessia, ma 
ebbe neppure in considerazione la possi- 
stesso tipo di operazione a cui fu sot- 


vela il caso di H.M. circa l’organizzazione 
lungo termine? La risposta a questa do- 
ittito sul ruolo delle strutture del lobo 
le nella memoria, saranno presi in esa- 
n questo capitolo. 

di apprendere e di ricordare informazioni 


o notevole, abbiamo la capacità di ritene- 
informazioni a volte con facilità, altre volte 
fatica. La maggior parte delle persone ricor- 
coltà una festa di compleanno che ha avuto 
giovinezza. Il sapore e il colore della tor- 
e vividamente impressi nella memoria, e 
‘amici che erano presenti alla festa e i regali 
scegliamo di rievocare un evento saliente 
festa di compleanno, resteremo stupiti dalla 
‘cose che riusciamo a ricordare su quel giorno 
a che cosa ricordiamo del compleanno prece- 
li quello seguente? O di ciò che abbiamo fatto il 


‘deposito di informazioni contenuto nel nostro 
‘per tutta l’esistenza continuiamo ad acquisire 


bili visite di fine settimana? 
lome il caso di H.M. rivela, non tutte le forme di me- 
la sono identiche, ovvero non tutte le forme di infor- 
sono della stessa qualità essenziale. Una delle 
li direttrici perseguite dalla ricerca sulla memoria 
impo delle neuroscienze cognitive è consistita nel 
che esistono molteplici sistemi di memoria, e nel- 
arsi a fondo per ricercarne le proprietà e i sub- 
cerebrali. Gli scienziati di oggi si pongono doman- 
del tipo: i contenuti della memoria sono tutti equiva- 
nti? Apprendere e ricordare come si fa ad andare in bi- 
letta è uguale all'apprendere e ricordare la relazione 
‘esiste tra i lati di un triangolo rettangolo? 

‘Gli approcci con cui si ricercano i correlati neurali del- 
lapprendimento e della memoria sono molti: si sviluppa- 
o modelli animali della memoria in sistemi semplici 
ertebrati) o complessi (primati diversi dall'uomo); si 
diano singoli casi clinici come quello di H.M., che ri- 


velano che cosa va e che cosa non va perduto nell’amne- 
sia; si usano le tecniche di neuroimmagine per indagare 
in soggetti umani sani i processi normali di codifica, re- 
cupero e richiamo dalla memoria. Apprendimento e me- 
moria saranno gli argomenti che esamineremo in questo 
capitolo. 


Teorie della memoria 


Qual è la relazione fra apprendimento e memoria? L'ap- 
prendimento è il processo con cui si acquisiscono nuove 
informazioni, mentre la memoria si riferisce al persistere 
dell'apprendimento in una forma che può diventare evi- 
dente in un momento successivo (Squire, 1987). Quindi 
l'apprendimento ha un esito che indichiamo col termine 
memoria. Per dirla in altre parole, si ha apprendimento 
quando una memoria — nel senso di ricordo — viene gene- 
rata, oppure rafforzata dalla ripetizione. Ciò non implica 
necessariamente il tentativo cosciente di apprendere. 
L'apprendimento può aver luogo, e la prestazione può 
migliorare, semplicemente in conseguenza di una mag- 
giore esposizione a certe informazioni o a un certo com- 
pito. Per esempio, ricordiamo meglio i particolari del vol- 
to di una persona se la vediamo spesso, senza che sia ne- 
cessario un nostro impegno cosciente a memorizzarne i 
tratti facciali. 

Nei processi dell'apprendimento e della memoria si 
possono distinguere alcune, ipotetiche, fasi principali: 
codifica, immagazzinamento e recupero. Per codifica si 
intende l'elaborazione in entrata delle informazioni che 
devono poi essere immagazzinate nei depositi della me- 
moria, Questa fase si suddivide in due stadi distinti: l’ac- 
quisizione e il consolidamento. L'acquisizione registra 
gli input nei buffer [memorie di transito] sensoriali e nel- 
le varie fasi dell'analisi sensoriale, mentre il consolida- 
mento genera nel tempo una rappresentazione più forte. 
L'immagazzinamento, il risultato dell’acquisizione e del 
consolidamento, genera e mantiene una registrazione 
permanente, Infine, il recupero utilizza le informazioni 
memorizzate per generare una rappresentazione coscien- 
te o per realizzare un comportamento appreso, per esem- 
pio un atto motorio. 


Meccanismi della memoria sensoriale 
e della memoria a breve termine 


La memoria, per come l'abbiamo appena definita, impli- 
ca una componente temporale. Ricordiamo le cose nel 
tempo, per periodi che possono essere brevi oppure lun- 
ghi. Questa caratteristica intrinseca della memoria ha in- 
dotto Endel Tulving (1995), una delle figure dominanti 
in questo campo di ricerca, a descrivere certe forme della 
memoria come «viaggi nel tempo mentali». Con ciò Tul- 
ving intendeva dire che l'atto di ricordare una cosa acca- 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 
Campioni di memoria 


Pensate di avere una buona memoria per i numeri? Riuscite a ricor- 
dare il vostro numero di targa? E il codice fiscale? | numeri di telefo- 
no degli amici? E che mi dite dei decimali del pi greco? Dunque, era 
3,1415...? Con quale precisione le persone riescono, in genere, a ri- 
cordare i numeri? 

Rajan Mahadevan si rammenta che da bambino era molto bravo 
a ricordare | numeri di targa, di tante targhe. Da adulto, per vedere 
fino a che punto poteva arrivare la sua memoria per i numeri, si è 
dedicato per mesi a imparare a memoria le cifre decimali del pi gre- 
co e nel 1981 è riuscito a conquistare un posto nel Guinness dei pri- 
mati per avere ripetuto a memoria le prime 31811 cifre. Niente 
male, considerando anche che non c'è nulla di molto significativo in 
file e file di numeri. Rajan è considerato un «campione di memo- 
fia», cioè una persona dotata di un'abilità straordinaria nell'appren- 
dere e ripetere informazioni: un genio nel memorizzare i numeri, in 
contrapposizione con i cosiddetti idiots savants, persone con handi- 
cap mentali e spesso fisici, ma anche con qualche talento eccezio- 
nale. A differenza del personaggio interpretato da Dustin Hoffman 
nel film Rain Man, Rajan è un individuo perfettamente normale do- 
tato di un'intelligenza superiore alla media, 

Come è riuscito a memorizzare oltre 30000 cifre? A quanto 
Rajan stesso afferma, si è servito di un metodo per abbinare alle 
singole cifre le posizioni di una matrice. Ogni matrice era costituita 
da dieci colonne per N file, e ogni fila era composta da un numero 
di dieci cifre (come nella tabella qui sotto). 

Fatto stupefacente, ora Rajan conosce così bene i primi 5000 
decimali del pi greco che, datagli una posizione (contando da sini- 
stra a destra e dall'alto in basso nella matrice), egli è in grado di 
dire quale cifra si trova in quella posizione, oppure riesce a scrivere 
in pochi secondi le cinque cifre mancanti dopo aver letto le prime 
cinque di una fila di dieci. 

Nel corso degli anni molti campioni di memoria sono stati atten- 
tamente esaminati. Il più famoso è Shereshevskii, che è stato stu- 
diato per trent'anni da Alexander Luria, il grande neuropsicologo 
russo (1968). Anziché il metodo dell'abbinamento posizione-cifra 


Pigreco=3, +... 

1415926535 8979323846 2643383279 5028841971 
5820974944 5923078164 0628620899 8628034825 
8214808651 3282306647 0938446095 5058223172 
4811174502 8410270193 8521105559 6446229489 
4428810975 6659334461 2847564823 3786783165 
4564856692 3460348610 4543266482 1339360726 


duta nel passato ci porta a fare ri-esperienza di quel pas- 
sato nel presente. Quindi ha perfettamente senso caratte- 
rizzare la memoria in base alla durata del tempo per il 
quale riteniamo le informazioni che ci interessano. 

I modelli della memoria distinguono fra memoria sen- 
soriale, memoria a breve termine e memoria a lungo ter- 
mine, in base al tempo per il quale le informazioni ven- 
gono mantenute. La memoria sensoriale ha una durata 


usato da Rajan, Shereshevskii sosteneva di servirsi di ricd 
ni visive, tipo memoria fotografica, per riprodurre matrie 
e formule matematiche. Questi campioni di memoria so 
versi tra loro, rispetto alle specifiche abilità di memo 
specialità di Rajan sono le file di numeri. Se state 
Vostra memoria non sia assolutamente all'altezza, potri 
di conforto sapere che nei test di memoria spaziale e di is 
le la prestazione di Rajan non è migliore di quella del si 
controllo. ; 

Per spiegare questi fenomeni di memoria sono stati 
principi generali: (1) la codificazione incentrata sul sig 
l'uso di conoscenze preesistenti come strumenti per 
morla nuove informazioni; (2) il recupero strutturato, di 
mento di particolari richiami (cue) ai nuovi materiali, per fé 
in seguito il recupero; (3) la velocità, cioè l'effetto di 
prodotto dalla pratica sull'apprendimento di nuovo 
condo alcuni esperti, chiunque può arrivare a dim 
un campione come Rajan, se si attiene a questi principlg 
pure Rajan non segue il primo principio, infatti nona 
a qualcosa di significativo e di già conosciuto, un 
invece da altri campioni di memoria. Uno di quest 
tuiva i numeri con consonanti e costruiva frasi che lo 
la memorizzazione. In base agli ampi confronti che so 
guiti tra Rajan e soggetti di controllo, oggi si tende ad 
sua straordinaria abilità di memoria a una combinazione 
una componente biologica sottostante. L'idea che questa 
zionale abilità possa avere una spiegazione genetica 
alla luce anche del fatto che il nome che gli era stato dato 
da quello di un lontano cugino, uno dei più famosi ma 
l'India, Srinivasa Ramanujan, il quale sosteneva che 
era un suo amico personale». 

Il record mondiale conquistato da Rajan ha retto all 
tempo? Nel 1987 Hideaki Tomoyori ha strappato a 


decimali del pi greco. 


misurabile in unità che vanno dai millisecondi ai 
di, come quando recuperiamo ciò che qualcuno cih 
pena detto mentre non stavamo prestando attenzit 
memoria a breve termine (0 MBT) è associata a li 
variabili dai secondi ai minuti. Ne può essere un es 
il ricordare un numero di telefono appena fornito 
un centralinista, mentre ci affanniamo a coì l 
memoria a lungo termine (o MLT) si misura in g 
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da un evento accaduto nella nostra infanzia a 


a sensoriale 


date la finale della Coppa del Mondo, con le 
in pareggio e pochi secondi di gioco rimasti, 
entra nella stanza e dà il via a un soliloquio 
prestate in realtà attenzione. All'improvviso 
il volume della sua voce si alza, e udite: «Non 
to una parola di quello che ti ho detto!» Nel ri- 


igli saggiamente evitate di ammetterlo e, giusto in 


detta da vostro padre, con sufficiente accuratez- 
er dire: «Certo che ti ascoltavo, hai detto che il 


io la chiami per protestare». Chiunque inter- 
questo fenomeno, sa di che cosa si tratta. Le 
uditive verbali appena ricevute sembrano 
Te come una sorta di «eco» nella nostra testa, an- 
in realtà non stiamo prestando attenzione. 
lamo abbastanza in fretta di recuperarle, tro- 
sono ancora lì e possiamo ripeterle ad alta 
do soddisfazione a chi ci interroga. Questo fe- 
Viene indicato come memoria sensoriale o traccia 
ia sensoriale (a volte anche registri sensoriali). 
ecifico della percezione uditiva, questo fenome- 
memoria ecoica; nel caso della visione, si parla 
memoria iconica (a volte detta anche magazzino 
Qual è la natura di questo effetto? Possiamo co- 


La proprietà cruciale delle tracce della memoria senso- 
riale è che decadono in tempi relativamente brevi. In ge- 
nere, secondo la maggior parte dei modelli, queste infor- 
mazioni sensoriali non sono direttamente accessibili alla 
coscienza, benché le tracce possano essere estratte dalla 
memoria sensoriale, lette, analizzate e portate al livello 
della coscienza, a condizione di farlo immediatamente. 
La memoria sensoriale sembra avere una capacità relati- 
vamente grande in confronto alla memoria a breve ter- 
mine, di cui parleremo nel prossimo paragrafo. Inoltre le 
tracce sensoriali contengono una rappresentazione delle 
informazioni basata sui dati sensoriali, anziché una rap- 
presentazione semantica (cioè basata sul significato). 

Vediamo ora su quali evidenze poggiano queste carat- 
terizzazioni della memoria sensoriale. Iniziamo col pren- 
dere in considerazione la traccia sensoriale visiva, la me- 
moria iconica, ponendoci alcune domande: quante infor- 
mazioni possono essere ritenute nel magazzino iconico e 
per quanto tempo? La risposta alla prima domanda, 
quante informazioni possono essere immagazzinate, è 
nota da lungo tempo: possiamo «vedere» molto più di 
quanto possiamo ricordare. Come ha scritto alcuni de- 
cenni fa lo psicologo George Sperling (1960): «Quando si 
mostrano per breve tempo a un osservatore stimoli che 
consistono in un certo numero di item, il soggetto è poi 
in grado di riferire correttamente solo un numero limita- 
to di quegli item. Il fatto che gli osservatori asseriscano 
comunemente di vedere più di quanto riescano a riferire 
suggerisce che la memoria pone un limite a un processo 
altrimenti molto ricco di informazioni». 

Come si può dimostrare tutto ciò? Usando il metodo 
del «resoconto parziale» (partial report), i ricercatori pos- 
sono valutare quanta informazione i sistemi sensoriali 


Configurazione diitem Un segnale acustico indica Il soggetto ripete la fila 
proiettata per 50 ms la fila che deve essere ricordata indicata dal cue 
L ; : (qui, la prima in alto) 


etodo del resoconto parziale, per saggiare la memoria sensoriale. Si presentano aî soggetti per pochi istanti (50 ms) degli stimoli, per ‘esempio 
fazioni composte da tre file di quattro lettere ciascuna. Se si chiede ai soggetti di riferire quanti più item è possibile, essi manifestano i tipici limiti 
ia a breve termine e riferiscono all'incirca sette item (+ due), Nel metodo del resoconto parziale, i soggetti vedono per qualche istante l'intero 
dei tem, quindi devono riferire soltanto un sottoinsieme particolare. Il sottoinsieme da riferire viene indicato da un particolare segnale acustico 

lato insieme agli item o subito dopo (per esempio, un suono a frequenza elevata può indicare la prima fila dall'alto). Il cue può segnalare che 

il devono riportare la prima, la seconda o la terza fila di lettere; il punto chiave, qui, è che i soggetti, prima di vedere lo stimolo, non sanno quale 
ttere dovranno riferire; ciononostante, riportano con esattezza tutte e quattro le lettere della fila suggerita dal cue, qualunque essa sia. Questa 
spiega col fatto che le quattro lettere della fila da riferire rientrano nei limiti di capacità (span) della memoria immediata. Poiché i soggetti 
0 in anticipo quale sia la fila da trattenere in memoria, l'insieme dei risultati indica che, per un breve lasso di tempo dopo la presentazione dello 
\vo, tutte e dodici le lettere sono ritenute in memoria, perciò il soggetto è in grado di riferire le lettere di qualsiasi fila. 
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I ricordi lampo 


Che cosa stavate facendo, quando avete appreso la notizia che la 
navetta spaziale Challenger era esplosa in volo? Questo è il genere 
di domande con cui si usa esemplificare il concetto di «ricordi lam- 
po» (#ashbulb memaries), ovvero il chiaro ricordo delle circostanze 
che erano presenti al momento in cui abbiamo appreso una notizia 
shoccante o di forte impatto emotivo. Molto probabilmente riuscite 
a ricordare nei particolari il luogo în cul eravate, la fonte della noti- 
zia e chi era con voi in quel momento. Da quando, nel 1977, il ter- 
mine è stato coniato da Roger Brown e James Kulik, le flashbulb 
memories sono state oggetto di dibattito tra gli psicologi. Il concet- 
to è, però, molto più vecchio. Nel secolo scorso, il famoso psicologo 
William James scriveva che «un'impressione può essere così forte, 
sul piano dell'emozione, da lasciare quasi una cicatrice nel tessuto 
cerebrale». Questa visione ha una certa somiglianza con quella 
dell'«istantanea Polaroid», il meccanismo proposto da Brown e Ku- 
lik come possibile base dei «ricordi lampo». Secondo questa ipotesi, 
alla base delle flashbulb memories vi sarebbe un meccanismo neu- 
rofisiologico. | ricercatori impegnati a indagare questa forma affasci- 
nante di memoria a lungo termine si sono chiesti: «Quale rapporto 
c'è tra questo tipo di rievocazione e gli altri ricordi? Alla base delle 
flashbulb memories c'è forse un meccanismo particolare? Questi ri- 
cordi sono speciali per accuratezza o durata?» 

L'esplosione dello shuttle Challenger, avvenuta nel 1986, ha for- 
nito un'occasione unica per studiare i «ricordi lampo» su una gam- 
ma di persone molto diversificata per età, e a varia distanza di tem- 
po dall'evento. Da questi lavori sono scaturite nozioni interessanti. 
Ulric Neisser e Nicole Harsch (1992) hanno chiesto agli studenti del- 
la Emory University come avevano appreso la notizia dell'esplosione 
del Challenger, a distanze di tempo diverse dall'avvenimento. La 
domanda fu posta la prima volta appena 24 ore dopo l'incidente, 
poi di nuovo 2 anni e mezzo più tardi. 

Due anni e mezzo dopo l'evento, uno studente scrisse: «Quando 
ho sentito per la prima volta la notizia dell'esplosione ero nella mia 


riescono a cogliere da uno stimolo presentato per breve 
tempo (Figura 8.1). Queste informazioni non possono es- 
sere indicizzate semplicemente chiedendo all’osservatore 
di riferire ciò che ha visto, data la breve durata della trac- 
cia iconica e i limiti della memoria a breve termine (di 
cui parleremo fra poco). Nel metodo del resoconto par- 
ziale si presentano ai soggetti per pochi istanti (50 ms) 
degli stimoli, che possono consistere, per esempio, in file 
di lettere. Se, come nella Figura 8.1, si mostrano ai sog- 
getti dodici lettere e si chiede loro di riferire quanti più 
item è possibile, in genere essi non sono in grado di rife- 
rire tutte le lettere che sono state presentate. In questo 
tipo di esperimenti i soggetti riescono in media a riporta- 
re correttamente dalle cinque alle nove lettere, mai tutte 
e dodici. Tuttavia è possibile dimostrare che per un tem- 
po molto breve tutte le lettere sono presenti entro la me- 
moria sensoriale, chiedendo ai soggetti di riportare solo 
un sottoinsieme di item, per esempio le lettere di una 


camera, nel dormitorio delle matricole, insieme al mio 
Stanza; stavamo guardando la TV. Dissero quel che era si 
un notiziario speciale e noi ne fummo entrambi sconì 
vero molto scosso, così salii al piano di sopra per parlare ce ( 
amico, poi chiamai al telefono i miei genitori». 
Oltre alla rievocazione, lo studente doveva esprimere 
punteggio la sua valutazione circa l'accuratezza del propri 
risultò che questo ragazzo si era assegnato il più alto. 
possibile. Quanto somigliante era questo rapporto a 
la prima volta? Due anni e mezzo prima, a 24 ore di dis 
splosione dello shuttle, lo stesso studente aveva scritto: 
guendo l'ora di religione, quando alcune persone sono 
hanno comunicato la notizia. Non ero a conoscenza dei, 
sapevo solo che la navetta era esplosa e proprio sotto gli 
allievi della professoressa [che faceva parte dell' 
pensato che era una cosa davvero triste. Dopo la lezit 
dato nella mia stanza e ho guardato alla TV un notiziario d 
appreso tutti i particolari». 

Al pari di questo studente, più del 40% dei parteci 
gine fornì descrizioni dell'accaduto molto diverse; tuttavia 
espressero valutazioni molto alte sull'accuratezza del p 
‘ad anni di distanza, E voi, quanto siete sicuri ora della vos 
sta alla domanda formulata all'inizio di questa scheda? 
Spiegazioni alternative per le flashbulb memories sa 
proposte da Neisser (1982) e da altri Autori, peri q 
ti ordinari della memoria possono spiegare sla questo fé 
che quello degli apparenti «ricordi fantasma», Allora 
cordì lampo? La risposta è che gli eventi connotati d 
carica emotiva sono contrassegnati nella memoria da vivi 
chette»; quindi la fiducia nell'accuratezza del ricord 
anni di distanza, è piuttosto alta. È vero, invece, che î rica 
po non sono più accurati degli altri ricordi, relativi a e 
quotidiane. 


particolare fila. La fila che il soggetto deve riferite 
segnalata per pochi istanti, subito dopo l’appa 
lo stimolo. A questo scopo si può utilizzare un 
uditivo. Un tono ad alta frequenza può indicare: 
fila di lettere da riferire è quella superiore; un tono 
quenza intermedia che la fila è quella centrale e 
basso che la fila è quella inferiore. Quando si « 
sta procedura, indipendentemente da quale sia 
dicata dal cue acustico, i soggetti riferiscono con pi 
ne tutti gli item di quella fila. Poiché i soggetti n 
sono prevedere quale sarà la fila indicata dal cuee 
riferire, si può concludere che tutte le informazioni 
state per un tempo molto breve accessibili ai sog 

Questo genere di esperimenti ci dice che gli os 
ri in realtà percepiscono molte più informazioni d 
che riescono a riferire in un test tradizionale che 
ta la produzione di un resoconto verbale. Tuttavia 
informazioni sono presenti solo per poche 
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ndi, dopo di che cadono rapidamente nell’«o- 
decadimento impiega circa 1 s, ma nel sistema 

ene per lo più entro 300-500 ms; ovvero dopo 
500 ms la traccia sensoriale visiva può essere già 
la durata di queste persistenze temporali è 
ata grazie a studi, in cui si è variato l'inter- 
breve presentazione dello stimolo visivo e il 
quali informazioni dovevano essere riferite, 


‘che si ritiene cancellino il contenuto della me- 
psoriale. 

si Spiega la breve durata della traccia iconica 
del fenomeno descritto all’inizio di questo para- 
del fatto che l'informazione uditiva resta ac- 
Circa qualche centinaio di millisecondi? C'è 
fa le caratteristiche temporali dei due sistemi 
sensoriale, quello visivo e quello uditivo? La 
è sì, ma non c'è accordo tra gli studiosi di scienze 
è circa l'esatta durata della traccia ecoica; secon- 
stime essa potrebbe arrivare fino a 20 s! 
temporale della memoria sensoriale uditiva 
gato con i metodi delle neuroscienze cogniti- 
fine di stabilire se negli esseri umani questa 
a sede nella corteccia specifica per la moda- 
le uditiva. La persistenza della traccia senso- 
È stata misurata registrando nel cervello 
potenziale evocato, chiamato electrical mi- 
0 MMN (componente elettrica negativa 
lanza), oppure il corrispondente segnale magne- 


i). La risposta cerebrale è provocata da uno 
te, come un suono ad alta frequenza pre- 


a, per esempio toni bassi. L'MMN è una 

te a polarità negativa del potenziale evocato 
(leviante e l’MMF corrispondente è un’alterazio- 
mpo magnetico evocata dal tono deviante. Que- 

sì verifica da 150 a 200 ms dopo l'insorgere 
ed è generata nella corteccia uditiva, come 
determinare grazie alla modellizzazione inver- 
Magnetici (si veda il Capitolo 4). Si ritiene 
isposte di discordanza (ntismatch) rappresen- 
si della memoria sensoriale, che trattengono 
a ecoica l’esperienza uditiva recente al fine 
la con gli input in ingresso. Se questi input 
ho, allora vengono generati i segnali MMN e 

ciò queste risposte cerebrali possono servire 
icì del tempo di persistenza della traccia nella 


0 è proprio quanto è stato fatto da Mikko Sams, 
è i loro collaboratori (1993) all’Università della 
a di Helsinki, Finlandia. Variando gli intervalli 
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8.2 Le risposte magnetiche MMF (da mismatch field, campo magnetico 
di discordanza) evocate da toni devianti (tracciato blu), in confronto 

alle risposte magnetiche evocate da toni standard (tracciato rosso). 
L'ampiezza delle risposte MMF (indicata dall'area ombreggiata, che 
rappresenta la differenza fra il tracciato rosso e quello blu) declina man 
mano che l'intervallo fra il tono standard e il successivo tono deviante 
cresce fino a essere di 12 s. Questo risultato può essere interpretato come 
la prova di un processo automatico della memoria sensoriale, che ha 

un decorso temporale dell'ordine di circa 10 s, Adattata da Sams 

etal. (1993). 


interstimolo (ISI) fra toni standard e toni devianti, hanno 
trovato che l’MMF poteva ancora essere provocato dal 
tono deviante con ISI di 9-10 s (Figura 8.2). Dopo 10 s 
circa, l'ampiezza dell'MMF declinava al punto da rendere 
il segnale indistinguibile dal rumore di fondo con un 
buon grado di affidabilità. Anche le stime ottenute con 
alcuni studi comportamentali confermano in circa 10 s la 
durata della traccia ecoica. Poiché gli studi di modellizza- 
zione inversa hanno localizzato l’VMMN/MME nella cor- 
teccia uditiva sul piano sovratemporale, questi studi fisio- 
logici indicano anche la sede del deposito delle memorie 
sensoriali: esse sono immagazzinate nella corteccia speci- 
fica per la modalità sensoriale uditiva, sotto forma di una 
traccia neurale di breve durata. 


Ml Memoria a breve termine: l'oblio nell'arco di secondi 


A differenza della memoria sensoriale, che è una traccia 
di elevata capacità ma di breve durata ed è ritenuta inac- 
cessibile alla coscienza, la memoria a breve termine è sog- 
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Capacità e codici della memoria a breve termine 


La memoria a breve termine è limitata, ma quanto limitata? L'esatta 
quantità delle informazioni che un individuo sano è in grado di rite- 
nere nella memoria a breve termine varia fra i diversi individui (si ve 
da anche la scheda «Campioni di memoria»). Tuttavia gli esperi- 
menti hanno evidenziato un'interessante caratteristica della memo- 
ria umana, Negli anni ‘50 George Miller (si veda nel Capitolo 1 la 
Figura 1.18 e in LETTURE coNnsicuate: Miller, 1994) ha indagato la 
quantità di informazioni che gli individui sono in grado di elaborare. 
Benché il suo lavoro iniziale si sia concentrato sulla percezione, la ri- 
cerca è stata poi estesa alla memoria per la ritenzione degli item. 

Si presentavano ai soggetti (tutti volontari) degli item da ricorda- 
re, in set di grandezza diversa. | risultati furono abbastanza stupefa- 
centi: indipendentemente dal contenuto degli item (per esempio, cì- 
fre, lettere o parole), il numero degli item ritenuti in memoria si ag 
girava tipicamente intorno a sette. Se gli item presentati erano più 
di sette, i soggetti avevano meno successo nel ricordarli tutti, Miller 
ha denominato questa caratteristica della memoria umana span dî 
memoria immediata; nella terminologia usata finora è la capacità (0 
span) della memoria a breve termine. Quando gli stimoli utilizzati 
sono numeri, sì parla di digit span o span di memoria per le cifre, 
una tra le misurazioni più comuni nei test neuropsicologici. 

| limiti della memoria scoperti in questi studi sono definiti dal 
numero degli item e non dal loro contenuto; tutto ciò è impor- 


getta a severe limitazioni di capacità, ha una persistenza 
temporale con un ordine di grandezza stimato da qual. 
che secondo a qualche minuto, ed è facilmente accessibi- 
le alla coscienza. Qui inizieremo col passare in rassegna 
le evidenze circa la natura della memoria a breve termi- 
ne, quindi prenderemo in considerazione i modelli alter- 
nativi attualmente proposti per spiegare questa forma di 
memoria. 

Negli anni ‘50 e ‘60 del Novecento uno degli argo- 
menti più dibattuti era stabilire se l'oblio fosse il risultato 
di un'interferenza prodotta dagli item appena appresi, 0 
invece dipendesse dal decadimento di materiali acquisiti 
in precedenza. L'ipotesi prevalente era che la perdita di 
informazioni dalla memoria fosse dovuta all'interferenza 
dei materiali appresi di recente, piuttosto che al decadi- 
mento delle informazioni. Ma gli studi a supporto di 
Questa teoria avevano coinvolto soprattutto la memoria a 
lungo termine. Verso la fine degli anni 50 Petersen e Pe- 
tersen (1959) insieme ad altri collaboratori svilupparono 
un paradigma sperimentale per misurare quanto tempo 
occorre, nell'arco di alcuni secondi, per dimenticare delle 
informazioni: memoria e oblio a breve termine. Ai sog- 
getti, tutti volontari, venivano presentate delle stringhe 
di tre lettere consonanti; dopo intervalli di tempo di va- 
ria lunghezza, un cue luminoso segnalava al soggetto di 
richiamare le lettere che aveva visto e di riferirle ad alta 
voce. In primo luogo, Petersen e Petersen dimostrarono 


tante per capire come viene codificata l'informazio 
zini a breve termine. Questa distinzione è stata a 
come una differenza fra bit e chunk di informazion 
sendo l'unità elementare dell’informazione e un d 
composta da vari bit. Le parole permettono di rag: 

le lettere in un unico «pezzo» (chunk) di informazi 
significato. Il vocabolo cervelletto può essere visto 
me di undici lettere o come una singola parola. Se 
cordare undici lettere, il sistema della memoria a brevel 
messo a dura prova, ma se le lettere possono essere rag 
in un'unica parola (cervelletto), allora possiamo ter 
lia circa sette di questi chunk (0 parole). In conse 
Sta operazione di raggruppamento (o chunking), in fas 
pero le informazioni così Faggruppate possono esser 
mente disaggregate (unchunked), tendendo disponibile 
ro di bit di informazione più alto di quello che la 
be potuto normalmente ritenere. Ovvero, se possia 
memoria sette parole di dieci lettere Ciascuna, po 
saggregarle in settanta bit di informazione, usando 
noscenza dell'ortografia. Questa prova mette in evi 

cità degli esseri umani di ricodificare le informazioni 
più maneggevoli, cioè più facili da gestire nell'ami 
cui soggiace la memoria a breve termine. 


che dopo 30 si soggetti ricordavano ancora le stri 
consonanti, se durante il periodo di rita do 
interval) avevano avuto la possibilità di ripetere 
mazioni a livello subvocalico (cioè in silenzio, | 
mente). Tuttavia in un'altra condizione sperime 
rante l'intervallo fra la presentazione delle lettere ed 
del cue — periodo che poteva variare da 3 a 1857 
getti venivano distratti dalla ripetizione delle lett 
ché si chiedeva loro di eseguire mentalmente dei 
aritmetici, per esempio sottrarre all'indietro dei 
(Figura 8.3a). Si trovò che la distrazione aveva uni 
effetto sulla capacità di ricordare le stringhe di 
dopo un ritardo di 18 s, la percentuale delle risposi 
rette scendeva al di sotto del 10%. Nella Figura 8. 
riportati i grafici che descrivono la persistenza dell 
ga di lettere in funzione della latenza della rispo 
periodi di ritardo di durata diversa (3-18 5). Î 
Come si devono interpretare questi risultati? AIM 
l'oblio era interpretato come il risultato dell’interf 
tra nuove informazioni e contenuti della memoria 
vecchi (modelli di interferenza). Questa spiegazion 
tavia, era in contraddizione con i dati degli esperit 
di Petersen e Petersen sull’oblio a breve termine, dai 
li emergeva che l'oblio poteva avvenire anche sen? 
fossero state apprese nuove informazioni. Di conse 
za, la causa dell'oblio non poteva essere ravvisata ni 
terferenza dovuta a informazioni apprese di recente 
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interpretazione, il meccanismo dell'oblio 
nel decadimento delle informazioni dal- 
ti nuovi risultati aprirono la strada alla pos- 
è esistessero due tipi distinti di memoria, ovve- 
temi di memoria - uno a breve termine e uno a 

— e che uno dei criteri per distinguerli fos- 
perdita di informazioni dipendeva dal loro deca- 
(memoria a breve termine) oppure da fenomeni 
enza (memoria a lungo termine). Un punto in- 
questa interpretazione della memoria è il 
attribuito alla ripetizione (rehearsal) nell'im- 
gradazione dei contenuti della memoria a 
e, e quindi la sua importanza per poter tra- 
nazione a un deposito di memoria a lungo 
Vi erano prove a sostegno di questa ipotesi? La 
affermativa e in parte tali prove scaturivano dal 

ffetto di posizione seriale. 

e cosa consiste l’effetto di posizione seriale e in 
do esso contribuisce a chiarire il concetto che la 
a breve termine e la memoria a lungo termine 


sono due meccanismi separati, e che il trasferimento di 
item dall'uno all’altro comparto è mediato dalla ripeti- 
zione? Quando facciamo una lista della spesa ma ci di- 
mentichiamo di portarla con noi al mercato, spesso ricor- 
diamo alcune voci meglio di altre. Il tipico pattern con 
cui ricordiamo una lista di parole è detto effetto di posi- 
zione seriale: si ricordano più facilmente le voci iniziali e 
quelle finali, due fenomeni definiti rispettivamente effet- 
to di priorità (primacy effect) ed effetto di recenza (recency ef- 
fect). Il grafico della Figura 8.4 illustra l’effetto di posizio- 
ne seriale: si tratta di una curva a U che esprime la rela- 
zione fra l'accuratezza della rievocazione e la posizione 
dell’item nella lista. La lista può consistere, per esempio, 
in dieci parole presentate l’una dopo l'altra a intervalli di 
1 s. Dopo la presentazione si chiede ai soggetti di ripetere 
gli item, in una procedura di rievocazione libera. 

Per spiegare l’effetto di recenza e quello di priorità, 
sono stati proposti due meccanismi distinti. Secondo 
un'’interpretazione, l’effetto di priorità riflette l'efficienza 
del trasferimento di item dalla MBT al magazzino a lungo 


8.3 (a) Per saggiare la ritenzione 
di item verbali nella memoria a breve 
termine, lo sperimentatore presenta 
verbalmente al soggetto una stringa 
di tre consonanti, per esempio XCJ, 
seguita da un numero, per esempio 
309. Il soggetto deve quindi 
cominciare a contare per tre 
all'indietro, a partire dal numero 
dato. Dopo un intervallo che può 
variare da 3 a 18 s, una luce rossa 
segnala al soggetto di rievocare 

la stringa di lettere e di ripeterla 

a voce alta. (b) Frequenza della 
rievocazione corretta, in funzione 
della latenza della risposta 

e del ritardo della rievocazione. 
Nello studio condotto da Petersen 

e Petersen, dopo un ritardo dì 185 

Î soggetti riuscivano a ricordare 

la stringa di consonanti meno 

del 10% delle volte. Adattata 

da Petersen e Petersen (1959). 
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8.4 L'effetto di posizione seriale, Grafico della percentuale degli item 
ricordati in funzione della loro posizione in una lista. Gli effetti 

di priorità (primacy) e di recenza (recencp) consistono nella maggiore 
facilità di ricordare gli item presentati, rispettivamente, all’inizio 

e alla fine della lista, 


termine. La logica sottostante a questa interpretazione è 
la seguente: all’inizio di una lista la capacità del sistema 
di memoria è ancora sufficiente perché gli item possano 
essere trasferiti con successo dalla memoria a breve termi- 
ne a quella a lungo termine, tramite la ripetizione. (Si ri- 
cordi che quando la reiterazione è stata impedita - come 
nell’esperimento della Figura 8.3b — gli item sono stati di- 
menticati rapidamente). Invece l’effetto di recenza sareb- 
be dovuto al fatto che gli ultimi item della lista sono an- 
cora presenti nella memoria a breve termine poiché, es- 
sendo stati visti da poco, non si sono ancora degradati. 

Gli studi che hanno provato l’esistenza dei meccani- 
smi ipotizzati per spiegare l’effetto di priorità e l’effetto di 
recenza hanno utilizzato un compito distraente, sommi- 
nistrato dopo la presentazione di una lista di item. Il 
compito distraente eliminò l’effetto di recenza, come era 
prevedibile in base all'ipotesi che tale effetto rappresenti 
l'immagazzinamento nella MBT; il compito distraente, 
infatti, impediva la ripetizione. Invece l’effetto di priorità 
rimase immutato quando, al termine della lista, fu som- 
ministrato un compito distraente. 

D'altra parte l’effetto di priorità poteva essere elimina- 
to presentando gli item della lista a una velocità maggio- 
re, una manipolazione che non influiva in alcun modo 
sull'effetto di recenza. Presumibilmente questa maggiore 
velocità di presentazione riduceva l’effetto di priorità, 
perché la ripetizione dei primi item, necessaria per il loro 
trasferimento nella memoria a lungo termine, era ostaco- 
lata dal carico di informazioni generato dalla rapida pre- 
sentazione degli item. Gli esperimenti, quindi, suffraga- 
no l'ipotesi che l’effetto di recenza e quello di priorità 
siano il risultato di processi mnestici distinti: l’effetto di 
priorità rifletterebbe il trasferimento dalla MBT alla me- 


moria a lungo termine mediante la ripetizione; 
l’effetto di recenza rifletterebbe la ritenzione 
Queste differenze tra effetto di priorità ed 
cenza sottolineano la distinzione fra deposito 
lungo termine, e mettono in evidenza il ruolo di 
rimento dalla memoria a breve termine alla n 
lungo termine. Tuttavia, come vedremo nel pro 
ragrafo, non tutti i dati a nostra disposizione con 
il concetto di un sistema distinto per la memori: 
termine, capace di trasferire alla memoria a lungo 
ne le informazioni consolidate dalla ripetizione, 


Modelli della memoria a breve termine 


1 primi dati sulla memoria a breve termine p 
sviluppo di alcuni autorevoli modelli, che preve 
varie fasi distinte dell’elaborazione dell'informazi 
processi di apprendimento e memoria. Uno di q 
cosiddetto modello modale, integrava i dati 
studi sulla memoria sensoriale, la memoria a b 
ne e la memoria a lungo termine. 

Gli psicologi cognitivi Richard Atkinson (che 
mente è preside della University of California) è 
Shiffrin (1968), attivo presso la Indiana Universit 
gli autori del modello modale, illustrato nella Fig 
Le informazioni vengono dapprima depositate nel 
moria sensoriale. Gli item selezionati dai proa 
l’attenzione possono entrare nel magazzino del 
ria a breve termine; di qui possono essere ti 
memoria a lungo termine, se vengono consolida! 
ripetizione. Il modello modale di Atkinson e 
gerisce che in ogni fase possa aver luogo una 
ta di informazioni per decadimento, interfe 


Input sensoriali 


8.5 Il modello modale della memoria, proposto da Atkinson eSi 
Le informazioni sensoriali entrano nel sistema di elaborazione delle 
informazioni e sono dapprima immagazzinate in un registro 
Gli item selezionati tramite i processi attentivi sono poi trasferiti 
nel magazzino a breve termine, Attraverso la ripetizione, l'item può 
passare dal magazzino a breve termine a quello a lungo termine. 
Adattata da Atkinson e Shiffrin (1968). 
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di entrambi tali fattori. Questo modello 
concetto dell'esistenza di stadi della memo- 
con caratteristiche differenti. Inoltre è impo- 
struttura fortemente seriale, sequenziale: 
che arriva al registro sensoriale può passa- 
a breve termine, e soltanto dopo può es- 
ta nella memoria a lungo termine. Questa vi- 
‘però sostenuta da altre prove, né sperimenta- 


livelli di elaborazione 


sui meccanismi della memoria emersero dal 
erifica a cui fu sottoposto il modello modale 

8.5. Per esempio, la memoria a lungo termi- 
va essere influenzata anche da altri fattori, ol- 
dal semplice trattenere le informazioni nella me- 
breve termine. Secondo una teoria proposta, 
più «profondo» (cioè più approfondito nel signi- 
è il grado di elaborazione di un item, tanto più 
‘sono il consolidamento e il deposito nella me- 
ia lungo termine. Questa visione è nota come teoria 


trare questa teoria, vediamo gli esperimenti 
da Fergus Craik e Robert Lockhart (1972). Ai 
ti venivano presentate, in tre diverse condizioni 
ali, delle parole scritte. In una condizione i sog- 
o riconoscere se le parole erano composte 
maiuscole o minuscole; in questo caso, si rite- 
il compito comportasse un'elaborazione super- 
iché implicava soltanto di considerare la forma 
e non il significato delle parole. Nella secon- 
zione si richiedeva ai soggetti di determinare se 
arola faceva rima con un’altra — condizionè, questa, 
Ita a un livello di elaborazione intermedio perché, 
venissero prese in considerazione le parole in 
o tali, tuttavia il giudizio da esprimere riguardava 
tto che facessero rima e prescindeva completa- 
loro significato. Infine, nella terza condizione i 
| dovevano formulare un giudizio sul significato 
la (per esempio, «è un oggetto che vola?»); que- 
ne era ritenuta un livello di elaborazione più 
perché il compito implicava l'analisi semanti- 


lazioni influenza il modo in cui esse sono poi ri- 


zione elaborativa, o profonda, e la codifica ge- 
codici basati sul significato, che collegano diretta- 
ele informazioni a conoscenze già acquisite. Il risul- 
‘un apprendimento migliore, in confronto a quan- 
formazioni sono soltanto ripetute e memorizzate 
plici codici visivi o fonologici. Questa caratteri- 
a memoria è in disaccordo con l’idea di un ma- 


gazzino a breve termine, perché distingue fra il semplice 
mantenimento delle informazioni nella MBT abbastanza 
a lungo da entrare poi nel magazzino a lungo termine, e 
il tipo di codifica (superficiale o profonda) necessario per 
compiere questo processo. 


Mi Evidenze neuropsicologiche contrarie al modello 
modale della memoria 


Una nozione cruciale, emersa dallo studio di pazienti con 
lesioni cerebrali, portò a mettere in discussione la strut- 
tura gerarchica del modello modale della memoria. Co- 
me abbiamo detto nel raccontare la storia di H.M. all’i- 
nizio di questo capitolo — storia che tra poco riprendere- 
mo, per descriverla più in dettaglio - l’effetto che una le- 
sione cerebrale produce sulla funzionalità della memo- 
ria può contribuire a identificare certi vincoli da impor- 
re ai modelli cognitivi. Nel 1969 i neuropsicologi ingle- 
si Tim Shallice ed Elizabeth Warrington descrissero il 
caso di un paziente con una lesione alla corteccia peri- 
silviana sinistra. Il paziente mostrava una riduzione del- 
la capacità della memoria per le cifre (o digit span) (circa 
due item, anziché cinque-nove item come è di norma). 
Ciò significava che il paziente esibiva un deficit nella ca- 
pacità di ricordare liste di item anche quando la presen- 
tazione della lista e il test erano separati da ritardi mol- 
to brevi, di appena qualche secondo. Ma la cosa più no- 
tevole era che, a fronte di questo deficit, il paziente con- 
servava la capacità di formare nuovi contenuti della me- 
moria a lungo termine. 

Un caso simile, descritto più di recente, è contenuto 
in un lavoro di Hans Markowitsch e collaboratori (1999). 
Il paziente E.E. aveva un tumore incentrato nel giro an- 
golare sinistro, che influiva sull'attività della corteccia 
parietale inferiore e della corteccia temporale superiore 
posteriore (Figura 8.6). In seguito alla rimozione chirurgi- 
ca del tumore, E.E. mostrò di possedere una capacità del- 
la MBT inferiore alla norma, a fronte di una memoria a 
lungo termine intatta, proprio come il paziente descritto 
da Shallice e Warrington. Mentre la produzione e la com- 
prensione del linguaggio erano del tutto normali, in E.E. 
si evidenziava un lieve deficit nel test dei gettoni (o token 
test), che richiede al soggetto di spostare dei pezzi di pla- 
stica (token) rispettando istruzioni ricevute per via uditiva 
(per esempio, «Metti il quadrato verde dietro il disco gial- 
lo, dopo aver toccato il triangolo nero»); questo deficit 
era attribuibile alla difficoltà di E.E. di ritenere le infor- 
mazioni abbastanza a lungo da riuscire a portare a termi- 
ne il compito; il suo deficit primario risiedeva quindi nel- 
la memoria a breve termine. 

Anche il pattern esibito a livello comportamentale da 
questi pazienti rivela una perdita selettiva delle cosiddet- 
te abilità della memoria a breve termine, a fronte di capa- 
cità di memoria a lungo termine inalterate. I risultati di 
questo lavoro implicano che la MBT non può essere la 
porta d’ingresso delle informazioni nella memoria a lun- 
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go termine, come previsto dal modello modale. Piuttosto 
l'informazione può essere codificata e passare diretta- 
mente dai registri sensoriali nella MLT. Tuttavia questi 
dati dimostrano una chiara dissociazione fra Ja MLT e la 
ritenzione delle informazioni nella MBT. Il paziente 
H.M., invece, conservava intatta la memoria a breve ter- 
mine ma aveva perduto la capacità di generare nuovi 
contenuti nella memoria a lungo termine; ciò costituisce 
una doppia dissociazione per quanto riguarda la ritenzio- 
ne delle informazioni a breve e a lungo termine. Qual è 
allora la natura del sistema sottostante alla nostra capa- 
cità di ritenere le informazioni a breve termine? Cioè, se 
il magazzino della memoria a breve termine non è la por- 
ta d'ingresso nel magazzino a lungo termine, come do- 
vremmo concettualizzare la nostra capacità di ricordare 
un numero di telefono abbastanza a lungo da poterlo 
comporre? O di ricordare i numeri 34, 56 e 21 abbastanza 
a lungo per poterli addizionare? 


M Modelli della memoria di lavoro 


Per ovviare agli inconvenienti della memoria a breve ter- 
mine, così come era stata postulata nel modello modale 
(si riveda la Figura 8.5), è stato introdotto il concetto di 
memoria di lavoro, col quale si rappresentano i processi 
mentali associati al mantenimento dell’informazione per 
un'estensione di tempo variabile da qualche secondo a 
qualche minuto. La memoria di lavoro (ML) è un ma- 
gazzino di capacità limitata, che serve a trattenere per 
breve tempo le informazioni e inoltre a eseguire operazio- 
ni mentali sui contenuti di questo stesso deposito, Il con- 
tenuto della memoria di lavoro può derivare dagli input 
sensoriali tramite la memoria sensoriale (come nel mo- 
dello modale), ma può anche essere recuperato dalla me- 


8.6 Scansioni ottenute con la risonanza magnetica (MRI), ricostruite in modo da fornire una rappresentazione tridimensionale dell'emisfera si 
del paziente E.E. Immagine ricostruita dell'emisfero prima (a sinistra) e dopo (a destra) l'intervento chirurgico. L'area interessata dal tumore è 
da un'ombreggiatura. Mediante la tomografia a emissione di positroni (PET) e l'uso come tracciante di un derivato radioattivo della metionina, 
si è identificato il tumore in base al suo profilo metabolico, più alto rispetto a quello del tessuto cerebrale circostante. Adattata da Markowitsch eta 


moria a lungo termine. In ogni caso la memoria dii 
contiene informazioni suscetti di essere tratti 
elaborate dai processi cognitivi, e non sempl 
mantenute tramite la ripetizione subvocalica, 
sia un aspetto di questo tipo di memoria. 

Nel formulare, negli anni ‘70, la loro ipotesi dell 
moria di lavoro, Alan Baddeley e collaboratori (si: 
per esempio, Baddeley e Hitch, 1974) sostennero ché 
MBT unitaria fosse insufficiente a spiegare il m 
mento e l'elaborazione delle informazioni su p 
tempo molto brevi. Perciò essi proposero un model 
memoria di lavoro a tre componenti, formato da wi 
canismo esecutivo centrale che controlla due sistei 
bordinati, deputati alla ripetizione, Tali sottosi 
flettono il codice specificamente usato da ciascuno; 
nella ripetizione: il circuito fonologico (phonologicalli 
e il taccuino visuo-spaziale (visuo-spatial sketch pa 
me funzionano questi ipotetici sottosistemi e su 
prove si fondava questa teoria? 

Nel modello di Baddeley il meccanismo esecutivo 
le è un centro di comando-e-controllo che presied 
interazioni fra i due sistemi subordinati e la m 
lungo termine. Si tratta di un sistema cognitivo, noni 
cifico rispetto alla modalità sensoriale, che coo din 
processi nella ML e controlla le azioni. Donald Norma 
Tim Shallice (1980) hanno immaginato l'esecutivo 
trale come un sistema attenzionale di supervisione (| 
da supervisory attentional system). Il SAS impone il pro 
controllo sopra l'esecuzione routinaria dei compo 
menti appresi, quando circostanze insolite richii 
una modifica dello schema d'azione usuale; inoltre a 
dina e pianifica le azioni. 

Il loop (0 ciclo, o circuito) fonologico è un ipotetico m 
canismo per la codifica acustica delle informazioni né 


di lavoro. Le prime prove dell’esistenza di questo 
sono venute da studi in cui si chiedeva ai 
di rievocare stringhe di consonanti. Le lettere era- 
esentate visivamente, ma il tipo di errori commessi 
etti nel rievocare l'informazione suggeriva che 
zzinamento delle lettere sul breve termine forse 
un codice visivo. Piuttosto i soggetti sem- 
i di un codice acustico, dal momento che 
esso durante la rievocazione sostituivano la lette- 
fa stata presentata visivamente con una sbagliata 
juono simile (per esempio, sostituivano G con T), 
o che con un'altra più simile nella forma (per 
con Q). L'ipotesi è che ti e gi siano più simili, 
rofilo acustico, di qu e gi, mentre la lettera Q, con 
Tma rotonda, sia più simile a G per l'aspetto. Que- 
la prima intuizione del possibile coinvolgimento di 
acustico nella reiterazione. Un'altra prova è 
fatto che la prestazione nell'immediata rievo- 
di liste di parole è più scarsa quando la lista con- 
olte parole dal suono simile rispetto a quando 
ni dissimili, anche nel caso che queste ultime 
forrelate dal punto di vista semantico. Questo risul- 
erisce che la memoria di lavoro utilizzi un codice 
ittosto che semantico, dal momento che vi è 
lenza tra parole dal suono simile, ma non tra parole 
rispetto al significato. 
o fonologico può avere due componenti: un ma- 
tico a breve termine per gli input sonori e una 
ente articolatoria, che partecipa alla ripetizione 
lica degli item da ritenere sul breve termine. Que- 
componente sarebbe anche responsabile della co- 
la ML delle informazioni presentate visivamente. 
tcuino visuo-spaziale è una rappresentazione a bre- 
, parallela al loop fonologico, che consente 
amento dell'informazione secondo un codi- 
nte visivo o visuo-spaziale. Le prove dell’esi- 
questo sistema sono venute dalle dissociazioni 
ci verbale e visuo-spaziale. L'ipotesi è che, se i 
ci sono separati, nella memoria di lavoro non 
esserci interferenze reciproche. Se alcune 
azioni sono memorizzate con un codice acustico, 
one di un compito visuo-spaziale secondario 
ritenzione delle informazioni non dovrebbe 
egativamente sulla prestazione. I codici acustico 
iziale si sono effettivamente rivelati separati; 
studi, infatti, emerge il quadro di una memoria 
i Costituita da un esecutivo centrale e da due sot- 
indipendenti (Figura 8.7). 
iggio insito nel concetto di memoria di lavoro, 
‘a quello di memoria a breve termine proposto 
o modale, è che la ML rispetta fin nei dettagli 
fra memoria a breve e a lungo termine. Inol- 
o di memoria di lavoro non presuppone un 
0 a breve termine unitario, mentre è in grado di 
‘oblio a breve termine e l'elaborazione di nuove 
în un contesto che descrive i codici usati. 


8.7 Rappresentazione semplificata del modello della memoria di lavoro, 
proposto da Baddeley e Hitch. Questo sistema della memoria di lavoro 

a tre componenti prevede un esecutivo centrale, che controlla 

due sistemi subordinati: il circuito (o loop) fonologico, grazie al quale 

le informazioni possono essere codificate nella memoria di lavoro secondo 
la modalità acustica, e il taccuino visuo-spaziale, che codifica 

le informazioni nella memoria di lavoro secondo la modalità visiva. 
Adattata da Baddeley (1995), 


Evidenze neuropsicologiche e meccanismi della memo- 
ria di lavoro I deficit della memoria a breve termine, 
come l'incapacità di ricordare gli item in un test per la 
valutazione della memoria di cifre, possono essere corre- 
lati con un danno alle diverse sottocomponenti del siste- 
ma MBT. Si ricordi che nel modello proposto da Badde- 
ley e collaboratori la ML consiste di tre componenti: un 
sistema esecutivo centrale (attenzionale) e due sistemi su- 
bordinati, il circuito fonologico e il taccuino visuo-spa- 
ziale (si veda la Figura 8.7). Le prime evidenze della sepa- 
razione tra questi sottosistemi, e tra i loro substrati ana- 
tomici nel cervello umano, sono venute da studi su pa- 
zienti con specifiche lesioni cerebrali. Ciascuna compo- 
nente del sistema può infatti essere selettivamente dan- 
neggiata da lesioni in particolari aree del cervello. 

Le lesioni nel giro sovramarginale sinistro (area 40 di 
Brodmann) portano a deficit del circuito fonologico della 
ML (Figura 8.8, si riveda anche la Figura 8.6). I pazienti 
con lesioni in quest'area soffrono di una riduzione nel- 
l'ampiezza della memoria uditivo-verbale, quindi non 
riescono a ritenere serie di parole nella memoria di lavo- 
ro. Il processo della ripetizione proprio del circuito fono- 
logico coinvolge una regione nell'area premotoria sini- 
stra (area 44); quindi la memoria di lavoro fonologica è 
sostenuta da una rete nell'emisfero sinistro, in cui sono 
coinvolti i lobi frontale laterale e parietale inferiore. Que- 
sti deficit della ML per materiali di natura uditivo-verbale 
(cifre, lettere, parole) non si sono dimostrati associati con 
deficit nella percezione o nella produzione del linguag- 
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(a) Scissura di Rolando 


Lobo frontale 


Scissura di Silvio 


nell'emisfero sinistro. 


gio. È importante tenere ben presente questa distinzione 
tra afasia — i deficit del linguaggio conseguenti a un dan- 
no cerebrale (si veda il Capitolo 9) — e deficit della MBT 
uditivo-verbale. 

Il taccuino visuo-spaziale viene compromesso da dan- 
ni nella regione parieto-occipitale di entrambi gli emisfe- 
ri, ma i deficit più gravi della MBT visuo-spaziale sono 
causati dalle lesioni all'emisfero destro. I pazienti con le- 
sioni nella regione parieto-occipitale destra hanno diffi- 
coltà nei compiti visuo-spaziali non-verbali che coinvol- 
gono la memoria di lavoro, come il tenere in memoria e 
ripetere la sequenza di solidi geometrici toccati da un’al- 
tra persona. Per esempio, se un ricercatore tocca in una 
certa sequenza — che il paziente dovrà poi ripetere — dei 
solidi disposti su un tavolo, e gradualmente ne aumenta 
il numero, i pazienti con lesioni parieto-occipitali forni- 
scono prestazioni al di sotto della norma, anche quando 
la loro visione è normale. Lesioni analoghe nell'emisfero 
sinistro possono portare a deficit nella memoria a breve 
termine di materiali linguistici presentati visivamente. 

| danni alla memoria di lavoro sono quindi associati a 
lesioni specifiche in aree cerebrali specifiche. Inoltre, come 
vedremo nei prossimi paragrafi, queste aree sono in gran 
parte distinte dalle aree associate ai deficit della memoria a 
lungo termine. Ritorneremo sulla memoria di lavoro, con- 
siderandola dalla prospettiva delle neuroscienze cognitive, 
nel Capitolo 12, in cui esamineremo le funzioni esecutive. 


Modelli della memoria a lungo termine 


L'informazione trattenuta per una durata di tempo signi- 
ficativa è indicata come memoria a lungo termine. Gran 
parte delle ricerche sulla memoria si sono incentrate sulle 


Lobo occipitale 


8.8 (a) Diagramma dell'emisfero sinistro visto di lato; sono indicati i solchi e i giri più importanti. (b) Rappresentazione delle aree di Brod al 


teristiche dell'informazione immagazzinata ei 
conto del dato empirico che Je conoscenze imm 
te non sono tutte uguali. La distinzione fondai 
tra memoria dichiarativa e non dichiarativa. 

Per memoria dichiarativa si intende l'i 
conoscenze a cui abbiamo accesso consapevoli 
che comprendono le nostre conoscenze gen 
mondo e le esperienze personali. Invece con 
non dichiarativa si intendono tutte le conosa 
quali non abbiamo accesso coscientemente, come 
lità motorie e cognitive (conoscenza procedu le 
ming percettivo e i comportamenti appresi più sé 
derivanti da processi di condizionamento, assi ref; 
sensibilizzazione. Le relazioni fondamentali 
forme della memoria a lungo termine sono 
lo schema della Figura 8.9. 


M Memoria dichiarativa 


La memoria dichiarativa, o esplicita, può esset 
mente suddivisa nella memoria riguardante i fat 
nostra vita (memoria episodica) e nelle conoscer 
ve al mondo (memoria semantica), che non si 
a specifici eventi della nostra esistenza. Lo ; 
si deve la distinzione fra memoria episodica e n 
semantica è Endel Tulving. Gli esempi di memoria! 
dica comprendono gli eventi della nostra storia pe 
le, come la prima volta che abbiamo incontrato 
co, la festa del nostro diciottesimo compleanno 
che siamo caduti da una bicicletta nuova, facendi 
brutta sbucciatura a un gomito e graffiando ma 


{ 


Memoria 
a lungo termine 
(memoria esplicita) 


Eventi Fatti 
[memoria episodica) (memoria semantica) 


Conoscenza del mondo, 
conoscenza degli 
oggetti, conoscenza 
del linguaggio, 
priming concettuale 


Vernice rossa fiammante della bici. La memoria 
a implica la consapevolezza degli eventi passati; è 
n memoria personale, autobiografica. 

la memoria semantica, invece, riflette conoscenze ge- 
come il saper dire che ora è, chi fu il ventunesimo 


ono due numeri, oppure sapere che rocce e 
sono fondamentalmente diversi, che le cose su 
| possiamo sederci sono (o non sono) sedie anche 


la memoria semantica è l’insieme delle conoscen- 

enerali sul mondo, di cui ci ricordiamo senza ritenere 
i delle circostanze specifiche in cui le abbiamo 
Kese, Ovvero, le informazioni semantiche non sono 
late a nessuna memoria episodica. Questa distinzio- 
Vale anche per i casi in cui ricordiamo l'episodio che 
ato l'acquisizione di certi fatti. Per esempio, po- 
limo avere una memoria episodica di nostro padre 
Ci spiega che pagare 100 dollari per un giocattolo è 
ppo, mentre pagare 100 dollari per un'auto è molto 
{0 (dipende dall’auto!). In questo esempio la memoria 
odica è il ricordo della specifica interazione con no- 
dre, mentre la memoria semantica implica la co- 
a generale del fatto che costo e valore sono con- 
relativi, sebbene l'acquisizione di tale conoscenza 
erale coinvolga presumibilmente anche molti @pisodi 
limenticati», attraverso i quali la nostra conoscenza del 
ito e del valore si è progressivamente affinata. Il mes- 


Memoria 
procedurale 


Abilità 
(motorie e 
cognitive) 


Struttura ipotizzata per la memoria umana; lo schema rappresenta le relazioni fra le diverse forme di memoria. 
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MEMORIA ——_Ò 
ì 


Memoria a breve termine 
Memoria sensoriale 
Memoria a breve termine/ 
memoria di lavoro 


Memoria non dichiarativa 
(memoria implicita) 
Sistema Condizionamento 8 Apprendimento 
percettivo della da: non associativo 
rappresentazione 


Risposte 
condizionate 
fra due 
stimoli 


saggio da ritenere, qui, è che la conoscenza generale del 
mondo è fondamentalmente diversa dal ricordo persona- 
le degli eventi della nostra vita. 


Ml Memoria non dichiarativa 


Nel campo della memoria, uno dei più eccitanti filoni di 
ricerca dell'ultimo decennio è stato la memoria non di- 
chiarativa. Questa forma di memoria si rivela nel mo- 
mento in cui esperienze precedenti facilitano la presta- 
zione in un compito che non richiede la rievocazione in- 
tenzionale, cosciente, delle esperienze. 

La memoria non dichiarativa, o implicita, comprende 
parecchie forme di conoscenza che si possono osservare 
nell'esperienza quotidiana o rivelare tramite test speri- 
mentali appositamente progettati. Nella Figura 8.9, che 
presenta uno schema tassonomico della memoria, la me- 
moria non dichiarativa include forme di memoria appre- 
se e ritenute anche senza un ricordo esplicito di quella 
conoscenza. La memoria procedurale è una forma di 
memoria non dichiarativa che coinvolge l'apprendimen- 
to di una gamma amplissima di abilità motorie (per 
esempio, il saper andare in bicicletta) e cognitive (per 
esempio, l'acquisizione delle abilità di lettura). Una for- 
ma di memoria non dichiarativa che agisce all'interno 
del sistema percettivo costituisce il cosiddetto sistema 
percettivo della rappresentazione (PRS, da perceptual re- 
presentation system). Nel PRS, la struttura e la forma degli 
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oggetti e delle parole possono essere innescate da espe- 
rienze precedenti. L'innesco 0 priming indica un cambia- 
mento nella risposta a uno stimolo, o nella capacità di 
identificarlo, dovuto a una precedente esposizione a 
quello stimolo. 

Altri due domini della memoria non dichiarativa sono 
il condizionamento classico e l'apprendimento non associa- 
tivo. Il condizionamento classico, chiamato anche condi- 
zionamento pavloviano, sì verifica quando uno stimolo 
condizionato (uno stimolo altrimenti neutro per l'organi- 
smo) è accoppiato a uno stimolo incondizionato (che evo- 
ca una certa risposta da parte dell'organismo). A seguito di 
questo abbinamento, lo stimolo condizionato è in grado 
di evocare una risposta simile a quella tipicamente provo- 
cata dallo stimolo incondizionato, come negli esperimen- 
ti eseguiti da Pavlov sui cani. L'apprendimento non asso- 
ciativo, come dice il nome stesso, non implica l’associa- 
zione di due stimoli per evocare un cambiamento com- 
portamentale, ma coinvolge piuttosto forme di apprendi- 
mento semplici, come l’assuefazione (la diminuzione della 
risposta in seguito a ripetute presentazioni dello stimolo) 
e la sensibilizzazione (l'aumento della risposta in seguito a 
ripetute presentazioni dello stimolo). Qui non approfon- 
diremo oltre il condizionamento classico o la memoria 
non associativa, ma ci concentreremo piuttosto sui sub- 
strati neurali della memoria dichiarativa (episodica e se- 
mantica) e non dichiarativa (memoria procedurale e PRS, 
sistema percettivo della rappresentazione). 


Quadro riassuntivo delle teorie sulla memoria 


Le teorie della memoria prevedono due distinzioni prin- 
cipali, relative al modo in cui le conoscenze vengono ap- 
prese e mantenute. La prima riguarda il fatto che la me- 
moria può essere definita in base al tempo di ritenzione. 
Sono state così identificate la memoria sensoriale, la me- 
moria a breve termine/di lavoro e la memoria a lungo 
termine. La seconda distinzione fondamentale si fonda 
sull'idea che sia possibile caratterizzare le memorie in 
base al loro contenuto e che i differenti tipi di informa- 
zioni siano mantenuti in sistemi di memoria parzialmen- 
te o interamente distinti. Per esempio, sono stati identifi- 
cati vari sottotipi di memoria a lungo termine. La distin- 
zione principale consiste nella dicotomia tra memoria di- 
chiarativa, o esplicita, e non dichiarativa, o implicita. La 
conoscenza assume a volte la forma di memoria dichiara- 
tiva, ovvero i ricordi relativi agli eventi della nostra vita o 
anche conoscenze del mondo alle quali abbiamo accesso 
in modo cosciente e sulle quali siamo in grado di fare di- 
chiarazioni. Altre forme di conoscenza, che si possono 
definire non dichiarative, coinvolgono la conoscenza 
procedurale (per esempio, come si va in bicicletta), il pri- 
ming percettivo, le risposte condizionate e l’apprendi- 
mento non associativo. Le informazioni immagazzinate 
in forma di memoria non dichiarativa sono inaccessibili 


alla nostra coscienza. La domanda che rimane 
nel cervello questi differenti sistemi di memoria” 
stenuti da circuiti e sistemi neurali distinti. Am 
lo siano, ciò sarebbe una prova convergente a fa 
l’idea che queste forme qualitativamente diff 

prendimento e memoria sono il riflesso di n 
mnestici distinti. Quindi, nel prossimo parag 

centreremo sull'esame della memoria secondo 
tiva delle neuroscienze cognitive, con particolai 
zione al problema dell’amnesia, ‘compresa un’an 
tagliata del caso di H.M. introdotto brevemente. 
tura del capitolo. 


Memoria e cervello 


Lo studio della memoria con l'approccio della p 
cognitiva e sperimentale ha portato molti frutti 
piano della teoria che dei dati empirici, e ha prod 
quadro coerente di concetti circa l’organizzazion 
memoria umana. Nel paragrafo precedente abbia 
stallizzato in poche nozioni generali una letteratur 
to vasta; nel prossimo paragrafo ci rivolgeremo ag 
sulla memoria impostati sull'approccio delle new 
ze, sia per capire come questi lavori hanno cont 
alle teorie generali della memoria, sia per studia 
circuiti e sistemi neurali specifici permettono l'ap] 
mento e la ritenzione di forme specifiche di cono 
Questa storia, che sta ancora sviluppandosi ment 
Viamo, è una delle più importanti sfide delle neu 
ze cognitive. 


Memoria, danni al cervello e amnesia nell’ I 


I deficit di memoria conseguenti a danni e mali 
cervello, o a traumi psicologici, vanno sotto il né 
amnesia. L'amnesia può comportare l'incapacità | 
prendere nuove informazioni, Oppure la perdita di 
scenze precedenti, o entrambe le cose. Può nfl 


prove suggeriscono che l'amnesia possa manifest 
me deficit selettivo della memoria e@pisodica, del 
percettivo e della conoscenza procedurale. In 
paziente le evidenze sperimentali portano a dist 
tra memoria episodica e memoria semantica, il 
pattern dei deficit di memoria. Quindi, esamin: 
nesia nel contesto delle teorie cognitive derivate 
esperimenti su soggetti normali, è possibile capire | 
nizzazione della memoria a livello funzionale e é 
Molte delle prove più convincenti in merito all’o 
zazione della memoria sono scaturite da trattam 
nici che avevano lasciato î pazienti affetti da am 
una storia affascinante, quindi cominciamo col 
indietro le lancette dell'orologio di più di cinqi 


8 Apprendimento e memoria 


NZIONA IL CERVELLO 


za oculare 


‘pubblico ministero, il racconto di un testimone 
ove più forti per arrivare a un giudizio di colpevo- 
è affidabile questo tipo di testimonianza? Eliza- 
boratori (1978, 1980) hanno messo in luce quan- 
fare affidamento sui ricordi di un testimone ocu- 
mostrarono ai loro soggetti delle diapositive 

ino una rappresentazione dettagliata della scena 
; poi, nel corso di una successiva sessione di test, 
‘cosa avevano visto. Una delle diapositive mostrava 
jun incrocio, prima che girasse l'angolo e investisse 
diapositiva mostrata a una metà dei soggetti si 
rosso di STOP, che comporta l'obbligo di fermar- 
a; in quella mostrata all'altra metà, c'era un se- 
la precedenza, con l'obbligo solo di rallentare, Si 
ti di rispondere a domande sulle diapositive: metà 
ande che facevano riferimento al segnale corretto, l'al- 
o scorretto. Per esempio, un soggetto cui era stata 
itiva col segnale di dare la precedenza poteva ri- 
«Quando l'automobile è arrivata al segnale di 
sì è fermato?» In test di riconoscimento sommi- 
lente, nei quali i soggetti dovevano dire se una 
era già stata vista in precedenza, il 75% dei sog- 
di riconoscere correttamente le diapositive già vi- 
del questionario aveva risposto a domande 
imento al segnale corretto. Nei casi in cui le do- 
fatto riferimento al segnale sbagliato, solo il 41% 
‘a riconoscere correttamente le diapositive. Questi 
ano che i ricordi di un evento possono essere in- 
azioni fuorvianti fatte nel corso di un interrogato 


ingannevoli, anche su cose evidenti come il colore 
presenza di baffi, possono indurre i soggetti in errore 
persone che hanno visto in precedenza. Che cosa ci 

sulla suggestionabilità dei testimoni e sull’influen- 
loni sbagliate possono avere sul recupero dei ricor- 
conoscono l'informazione corretta, ma poi non rie- 
stinguere fra il proprio ricordo e le informazioni fornite da 
o un'interpretazione, è possibile che inizialmente le 
non siano state codificate e che poi il soggetto, trovan- 
indovinare, fornisca le informazioni suggerite da qual- 


‘soltanto gli adulti sono chiamati a rendere testimonian- 
‘spesso lo si richiede anche a bambini. Se le persone 
0 difficoltà a ricordare ciò che hanno visto, nonostante i 


gia al cervello e perdita di memoria 


fine degli anni ‘40 e l’inizio degli anni ’50 del 
cento, si tentò di trattare le malattie neurologiche e 
triche ricorrendo a varie pratiche di neurochirur- 
cui la lobotomia prefrontale (la rimozione o il ta- 
delle connessioni del lobo prefrontale), la callosoto- 


loro sistemi di memoria completamente sviluppati, come si compor- 
tano i bambini piccoli, magari con sistemi di memoria ancora imma- 
turi, sotto la pressione esercitata da un'aula di tribunale e da figure 
che rappresentano l'autorità? Questo è un argomento alquanto 
controverso, dato che i bambini possono essere testimoni oculari di 
crimini perpetrati contro di loro, come maltrattamenti o abusi ses- 
suali, e magari anche gli unici testimoni. 

Il problema dell'esattezza con cui i bambini riescono a ricordare 
e a riferire le proprie esperienze è particolarmente rilevante nel caso 
di eventi traumatici. Per condurre uno studio efficace di queste con- 
dizioni, si possono analizzare eventi traumatici che coinvolgono, ol- 
tre ai bambini, anche altre persone, così che una verifica diventa 
possibile. A volte è necessario eseguire sui bambini esami medici ai 
genitali, procedure che possono essere dolorose. È possibile sotto- 
porre a un'analisi sistematica i ricordi che i bambini ritengono di 
questi eventi. In uno studio di questo tipo, metà di un gruppo di 72 
bambine di età compresa fra 5 e 7 anni era stata sottoposta a un 
esame genitale, come parte di un trattamento medico necessario, 
mentre l'altra metà non lo era stata. Le bambine sottoposte all'esa- 
me tendevano a non fare riferimento a quell'esperienza durante la 
rievocazione libera, o nel giocare con bambole dotate di dettagli 
anatomici, Solo in risposta a domande suggestive rivelavano di es- 
sere state sottoposte a quell'esame. Il gruppo di controllo non rese 
alcun rapporto falso durante la libera rievocazione o nel gioco con 
le bambole, ma in seguito a domande suggestive tre bambine riferi- 
rono resoconti falsi. La psicologa Gail Goodman e i suoi collabora- 
tori (1994) presso la University of California, a Davis, hanno messo 
in evidenza che l'età è uno dei principali fattori predittivi dell’accu- 
latezza in una prestazione mnestica. Nel rievocare eventi traumatici, 
i bambini da 3 a 5 anni commettono una percentuale di errori signi- 
ficativamente più alta rispetto ai bambini più grandi. La dott. Good- 
man ha sottolineato, tuttavia, che nei bambini l'accuratezza del ri- 
cordo è influenzata anche da altri fattori. Tra questi vi sono il loro 
grado di comprensione dell'episodio traumatico, il supporto emotivo 
che ricevono dai genitori e il livello di comunicazione con loro, le 
sensazioni emotive (positive o negative) che ritengono da quell'e- 
sperienza. Lo scopo di questa ricerca è determinare la validità dei 
resoconti dei bambini su eventi — anche negativi, come i maltratta- 
menti — che possono essere loro accaduti, e capire come possono 
arrivare a costruire storie inventate. Di particolare interesse è stabili- 
re se le domande suggestive possano indurre i bambini a rendere 
una testimonianza falsa. È necessario sapere come si debba inter- 
pretare una loro testimonianza che coinvolge altre persone, per 
esempio terapeuti o membri dell'apparato giudiziario. 


mia (la resezione chirurgica del corpo calloso), l'amigda- 
lotomia (la rimozione dell'amigdala) e la resezione del 
lobo temporale (cioè l'asportazione del lobo). Queste pro- 
cedure chirurgiche hanno aperto una nuova finestra sul 
funzionamento del cervello umano nel momento in cui 
hanno rivelato, di solito in modo abbastanza fortuito, al- 
cuni principi organizzativi fondamentali della cognizio- 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


Le perdite di memoria temporanee 


Molti romanzi e molti film sono imperniati su una perdita tempora- 
nea di memoria, a seguito di un trauma cranico o di un trauma psi- 
cologico, Queste cose non accadono solo a Hollywood e possono 
avere molte cause, tra cui ferite alla testa oppure l'epilessia. A volte, 
però, la perdita temporanea di memoria si verifica per altre ragioni; 
tale sindrome è nota come amnesia globale transitoria, o TGA (da 
transîent global amnesia). È opinione della maggioranza dei clinici 
che la TGA vada distinta dalla perdita provvisoria di memoria causa- 
ta da una ferita alla testa, da un attacco epilettico o da un ictus. Si 
sospetta che la causa principale della TGA sia da individuare in ef- 
fetti vascolari, limitati però a un'ischemia transitoria (riduzione del- 
l'afflusso di sangue a un'area del cervello) che non porta a un infar- 
to cerebrale (danno permanente al tessuto cerebrale). Il tessuto re- 
cupera e lo stesso fa la memoria del paziente. Le aree cerebrali più 
frequentemente colpite dalla TGA sono Il lobo temporale mediale e 
il diencefalo. Infatti questi pazienti mostrano sintomi simili a quelli 
di chi ha sofferto un danno permanente al lobo temporale mediale, 
come H.M, 

Ecco un quadro molto frequente in un caso di TGA: una persona 
di 50 anni (più spesso un uomo), per altri versi in buona salute, vie- 
ne portata (o va) all'ospedale in seguito a problemi di memoria. 
Mentre risponde alle domande del medico, non è sicuro del perché 
si trova lì e può non sapere con certezza come ha fatto ad arrivarci, 
né dove si trova. Conosce Îl proprio nome e la data di nascita, sa 
che lavoro fa e forse il proprio indirizzo, ma ha un'amnesia retrogra- 
da che copre un periodo di settimane o mesi, a volte persino di 
anni. Quindi, se ha fatto trasloco di recente, può fornire il vecchio 
indirizzo e altre informazioni che valevano in passato. La sua memo- 
ria a breve termine è normale, quindi può ripetere liste di parole che 
gli vengono dette. Ma la sua capacità di formare nuove memorie 
episodiche è alterata; quando gli si chiede di ricordare una lista di 
parole, la dimentica in un paio di minuti se gli si impedisce di ripe- 
terla. Chiede di continuo chi è il medico e il perché della propria 
presenza lì. Si mostra consapevole del fatto che dovrebbe conoscere 
la risposta ad alcune domande che lo tormentano. Fornisce presta- 
zioni normali nella maggior parte dei test neuropsicologici, tranne in 
quelli per valutare la memoria. Manifesta una perdita del senso del 


ne umana. Tra le procedure chirurgiche con effetti rile- 
vanti sulla memoria, vi era la rimozione della porzione 
mediale del lobo temporale, compresa la formazione del- 
l'ippocampo. 

A un congresso medico del 1953, il neurochirurgo 
William Beecher Scoville del Montreal Neurological Insti- 
tute riferì gli esiti dell’asportazione bilaterale del lobo 
temporale mediale in un paziente epilettico e in alcuni 
pazienti schizofrenici. Come Scoville ebbe a scrivere 
qualche tempo dopo: 


«La resezione bilaterale del giro uncinato e dell’amigdala, da 
sola o insieme all'intero complesso piriforme ippocampo-amig- 
dala, non ha prodotto alcun cambiamento fisiologico profon- 
do o comportamentale, fatta eccezione per una perdita molto 


tempo, per cui sbaglia a rispondere quando gli si d 
tempo è in ospedale. Potrebbe anche esibire una ri 
fluidità verbale e un danno nel generare parole che i 
con una certa lettera, per esempio la a, quando gli sì. 
Tuttavia non mostra deficit nel produrre nomi di ca 
esempio nomi di frutti. Quest'ultimo sintomo è tipico 
lobo frontale, 

Col passare delle ore dall'evento che ha indotto l'a 
cordì ritornano e il deficit di memoria anterograda sì 
48 ore la persona titorna sostanzialmente normale, 
deficit possono persistere per giorni o persino per se 

In genere le persone che hanno sofferto un attacco. 
più soggette a subirne un altro, ma ciò non accade 
casi un secondo episodio può ariche non ripreser 
tasso di ricorrenza è circa del 18% su un periodo di 
è più frequente negli uomini. 

Si ritiene che la causa fisiologica della TGA sia 
ischemico, dovuto a un'alterazione del normale flusso 
nel sistema arteria vertebrale-arteria basilare, che gar 
porto di sangue al lobo temporale mediale e al di 
maggior parte dei casi la TGA è scatenata da uno 
differenza di R.B., Il paziente descritto nel testo che fu 
attacco ischemico tanto grave da causare la morte din 
dell'ippocampo, le persone colpite da TGA soffrono so 
deficit temporaneo nel funzionamento del lobo temporale 
del talamo. Gli studi condotti su alcuni pazienti mediante 
SPECT (tomografia computerizzata a emissione di foto 
hanno dimostrato che si tratta di un deficit transitorio. 
tacco di TGA il flusso sanguigno nel lobo temporale 
nuisce, per poi ritornare ai livelli normali. Finora non sap 
questi pazienti l'apprendimento e la memoria impliciti 
mali, in parte anche perché il loro deficit non dura 
lungo da consentire ai ricercatori di valutare adeguai 
come l'apprendimento procedurale. Ciò invece sa 
per acquisire più conoscenze sulla memoria umana ing 
specifico su un'amnesia che potrebbe colpire chiunqui 
una fase avanzata della nostra vita. 


grave della memoria recente, così severa da impedire alj 
te di ricordare la disposizione delle stanze in cui vive, 
delle persone a lui più vicine, o persino come prenders 
della propria persona...» (Scoville, 1954.) 


A quel tempo, la lobotomia prefrontale e l'incisio 
tofrontale — un metodo per trattare i disordini m 
gravi, meno radicale della lobotomia — erano ritenù 
me promettenti per il trattamento dei pazienti 
gravi. Queste procedure, limitate alla corteccia p 
le, non mostravano effetti collaterali: i pazienti 
devano la memoria, né mostravano deficit del lingu 
o delle abilità motorie o di altro tipo. Date le coi 
fra la corteccia orbitofrontale e il lobo temporale ti 
le, i chirurghi pensarono che l'ulteriore resezione dî 
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el lobo temporale mediale potesse migliorare 
‘mentali. Come si evince dal passo sopra ci- 
ite epilettico operato da Scoville fu sottopo- 
ento di questo genere (ma senza l'incisio- 
ofrontale), con rimozione del tessuto presunto 
‘nel lobo temporale mediale, nell'intento di 
la sua grave forma di epilessia. Il paziente 
indenne da quell'intervento. 
e indirizzò i suoi pazienti a una giovane psico- 
Milner; da quel momento ebbe inizio un 
uropsicologico approfondito di questi casi. I ri- 
tenuti su dieci pazienti furono riportati in un la- 
tto da Scoville e Milner nel 1957; due di questi 
ho già stati descritti da Scoville in sue pubblica 
iti. Ciò che la Milner riuscì a trovare è che, 
enti che avevano subìto la resezione del lobo 
‘mediale a scopo terapeutico, i deficit di me- 
che si manifestavano erano correlati all'entità del- 
ne di lobo asportata. Quanto più la resezione del 
le mediale era allungata in direzione poste- 
to più grave era l’amnesia. Ma, fatto davvero 
ente, soltanto la resezione bilaterale dell'ippo- 
iva un’amnesia grave. Per avere un termine 
onto, un paziente a cui era stato rimosso l’intero 
mporale mediale destro (l'ippocampo e il giro ip- 
e), in seguito non mostrò alcun deficit di me- 
fa il caso più interessante era il giovane uomo 
a subìto la resezione bilaterale del lobo tempora- 


ria di H.M. | pazienti a cui fu asportato bilateral- 
lobo temporale mediale svilupparono una grave 
di amnesia. Il caso più famoso è quello di H.M., 
una posizione preminente nella storia della 
a sulla memoria perché, come si è detto all’inizio 
pitolo, nonostante l'epilessia questo giovane era di 
a normale e non soffriva di disturbi psicologici 
ntali, ma in seguito all'intervento sviluppò un’inca- 
ì grave e permanente di acquisire nuove informazio- 
le e Milner, 1957; Milner et al., 1968). 

po l'operazione, la memoria a breve termine di 
{. era normale (registri sensoriali e memoria di lavo- 
me in molti altri amnesici (Figura 8.10), in H.M. la 
tà della memoria per le cifre era normale. Il giova- 
n aveva problemi a ritenere serie di cifre nella me- 
lavoro ma, a differenza dei soggetti normali, la 
restazione era scarsa nei test di memoria di cifre che 
edevano di acquisire nuove informazioni nella me- 
\a lungo termine, cioè la sua abilità di ricordare ci- 
n migliorava con la pratica. Ciò che appariva dan- 
era il trasferimento delle informazioni dalla me- 
ia a breve termine alla memoria a lungo termine. Ri- 
il caso descritto da Warrington e Shallice e citato 
ragrafo dedicato alla memoria a breve termine? Lo 
di casi come quello di H.M. e di altri simili mette 
‘una doppia dissociazione tra la MBT/ML e la 


bi 
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Media delle prove necessarie per l'apprendimento 
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8.10 Span della memoria di cifre in pazienti amnesici e in soggetti 

di controllo normali. A tutti i soggetti veniva letta una sequenza di cinque 
cifre, poi si chiedeva loro di ripeterla a voce alta. Se le cifre erano riferite 
correttamente, se ne aggiungeva un'altra alla sequenza successiva. 

Se il soggetto sbagliava nel riferire la sequenza di cifre, gli si chiedeva 

di ripeterla fino a che non la riportava correttamente. | pazienti amnesici 
avevano un digit span relativamente normale, ma avevano bisogno 

di un numero maggiore di prove per apprendere le stringhe di cifre. 
Adattata da Drachman e Arbit (1966), 


MLT. Nel paziente decritto da Warrington e Shallice la 
capacità di memoria per le cifre era inferiore alla norma 
(memoria a breve termine/memoria di lavoro), ma la me- 
moria a lungo termine era normale; in H.M, il quadro era 
esattamente l'opposto. 


Ml Amnesia e lobo temporale mediale 


Quale regione (o regioni) del lobo temporale mediale ha 
un ruolo critico nel sostenere la memoria a lungo termi- 
ne, quella capacità che era andata perduta in H.M.? L’a- 
rea temporale mediale comprende l’amigdala, l’ippocam- 
po, la corteccia entorinale e le circostanti aree corticali 
peririnale e paraippocampale (si veda il Capitolo 3). Ri- 
torneremo a un'analisi più dettagliata di queste aree, fon- 
data su ricerche relative ad animali, in un prossimo para- 
grafo di questo capitolo. Qui ci concentreremo sul qua- 
dro emerso dal lavoro sui pazienti amnesici. 

Gli scienziati che nel corso degli ultimi quarant'anni 
hanno studiato il caso di H.M. si sono rifatti ai resoconti 
degli interventi chirurgici nel formulare teorie sulla me- 
moria, l'amnesia e le loro basi neurali. 1 resoconti origi- 
nali di Scoville, il chirurgo che effettuò l'intervento, indi- 
cavano che l’intero ippocampo di H.M. era stato rimosso, 
in entrambi gli emisferi. A quanto Scoville dichiarava, 
erano stati asportati circa 8 cm di tessuto, dall'apice ante- 
riore dell’ippocampo verso le porzioni posteriori del lobo 
temporale mediale (Figura 8.11). Anche se ciò probabil- 
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Giro uncinato Ippocampo 


Giro ippocampale 
(parte posteriore) 


Ippocampo 


8.11 Anatomia del lobo temporale mediale e delle aree che si riteneva 
fossero state rimosse chirurgicamente dal cervello di H.M. (in rosso), 
stando a quanto riferiva il resoconto del chirurgo, (Sì noti che la resezione 
è qui indicata su un lato soltanto, per consentire il confronto tra la regione 
asportata e una sezione del cervello intatto allo stesso livello. In realtà 

la lesione di H.M. era bilaterale.) In alto, vista ventrale del cervello; 

si vedono gli emisferi e i particolari anatomici dell'area temporale mediale 
destra (a sinistra nella figura). In questa immagine i quattro livelli (A-D) 
lungo la direttrice antero-posteriore corrispondono alle sezioni coronali 
visibili nella parte inferiore della figura. Adattata da Corkin et al. (1997). 


mente non cambia le conclusioni tratte dagli studi su 
H.M., le evidenze suggeriscono che l'entità del tessuto ri- 
mosso fosse in realtà minore di quanto in precedenza si 
pensava. 

Grazie alle tecniche di neuroimmagine ad alta risolu- 
zione come la risonanza magnetica (MRI), il cervello di 


8.12 Scansioni MRI con sezioni 
coronali del cervello di H.M 

A sinistra, una sezione anteriore 
mostra la rimozione bilaterale 
dell'ippocampo. A destra, in una 
sezione più posteriore, si vede che 
l'ippocampo è ancora intatto in 
entrambi gli emisferi! Questo risultato 
è in netto contrasto con quanto 

la comunità scientifica aveva creduto 
per quarant'anni, sulla base 

del rapporto steso dal chirurgo che 
aveva eseguito l'intervento, 

e cioè che l'ippocampo di H.M. fosse 
stato asportato completamente. 
Adattata da Corkin et al. (1997) 


H.M. e le sue lesioni di origine chirurgica hanno p 
essere sottoposti a nuove, più accurate valutazioni 
molti anni fu impossibile sottoporre H.M. alla riso 
magnetica, a causa delle graffette di metallo che gli 
State inserite nel cervello per impedire emorragie d 
principali durante l'intervento (una procedura 
L'intenso campo magnetico dello scanner avrebbe p 
indurre spostamenti delle graffette, e in questo 
causare ferite interne. Questa limitazione vale solo p 
oggetti ferromagnetici sottoposti all’azione di camp 
gnetici, ma non per gli altri metalli privi di propri 
gnetiche. Il problema con H.M. era che si ignorava 
suo caso le graffette fossero ferromagnetiche, L'intt 
to era stato eseguito molti anni prima dello sviluppò 
la MRI, e a quel tempo le clip usate in chirurgia potei 
essere di materiale ferromagnetico o anche non @ 
Di conseguenza sottoporre H.M. alla risonanza m gn 
ca poteva risultare pericoloso. 

Con un'indagine insolita, degna di un racconto 
ziesco, Sue Corkin del MIT e il giornalista e scrittore! 
lip Hilts (1995) hanno ricostruito la storia dell’inti 
chirurgico subìto da H.M. Corkin e Hilts sono ri 
determinare che le graffette utilizzate non erano ferri 
gnetiche e che quindi era possibile sottoporre HMI 
risonanza magnetica senza esporlo a rischi. Così, a p 
trent'anni di distanza dall'operazione, si è potuto învi 
gare la lesione chirurgica di H.M. usando le modeme 
niche di brain imaging (Figura 8.12). 

I dati raccolti da Corkin e collaboratori sono stati 
lizzati dal neuroanatomista David Amaral della Un 
sity of California, a Davis (Corkin et al., 1997). Qi 
analisi, illustrata nella Figura 8.13, è un notevole è 
pio di revisione scientifica e storica. Contrariamei 
quanto riportavano i resoconti di Scoville, circa metà 
la regione posteriore dell'ippocampo di H.M. era intt 
Inoltre si trovò che i centimetri di lobo temporale m 
le asportati erano stati 5 e non 8. Tuttavia le restanti) 
zioni degli ippocampi di H.M. erano atrofiche, al 
mente a causa della perdita di input dalla circostanté 
teccia periippocampale, che era stata asportata. 


8 Apprendimento e memoria 313 


Solco 
Ni 


Amigdala collaterale 
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ostruzione moderna, a opera di Amaral e collaboratori, 
ra come le porzioni posteriori dell’ippocampo di H.M. non siano 
osse durante l'intervento chirurgico. Il tessuto mostra però segni 

è possibile che non funzioni 
metal, (1997). 


normalmente. Adattata 


ado l'errore originale circa la reale estensione della 
di H.M., è possibile che non fosse rimasto tessuto 
le ancora funzionante. Si ricordi che, oltre al- 
tampo, a H.M. era stata rimossa anche parte della 

i circostante. 
all'ippocampo è sufficiente a bloccare la for- 
e di nuovi ricordi a lungo termine? Consideriamo 
ì di un altro paziente, R.B., che aveva perduto la 
ia in seguito a un episodio ischemico (riduzione 
sso di sangue al cervello), mentre era sottoposto 
ito al cuore per la costruzione di un by-pass. 
eva sviluppato, al pari di H.M., una grave amnesia 
, cioè non era più in grado di memorizzare 
rmazioni nella memoria a lungo termine. 
riva di un’amnesia retrograda che sì estendeva 
nni circa, un po' meno grave della perdita retro- 

nemoria esibita da H.M. Il caso di R.B. è impor- 
ché le sue lesioni erano limitate al solo ippo- 
cosa fu scoperta soltanto dopo la sua morte, 
qualche anno di distanza dall'intervento, per- 
io cervello fu donato a fini di studio e ciò con- 
‘accurata valutazione del danno neuroanatomi- 
la memoria di R.B. era stata attentamente esa- 
l'insorgere dell’amnesia fino alla morte, molto 
‘Sì sapeva sulle sue capacità di memoria poté al- 
| messo in relazione con l'effettiva estensione 


delle lesioni, determinata con esattezza mediante l'esame 
autoptico post mortem. 

Osservando il lobo temporale mediale di R.B. a livello 
macroscopico, l’ippocampo appariva intatto (Figura 
8.14a). Ma l’esame istologico rivelava che, entro ciascun 
ippocampo, il paziente aveva subìto una lesione specifica 
limitata alle cellule piramidali CA1 (Figura 8.14b). Si con- 
fronti l'ippocampo di R.B. (Figura 8.14b) con quello di 
una persona normale (Figura 8.14c), in preparazioni post 
mortem. 

1 risultati ottenuti su R.B. vanno a sostegno dell’ipotesi 
che l’ippocampo sia cruciale per la formazione di nuovi ri- 
cordi a lungo termine, Il caso di R.B. inoltre conferma la di- 
stinzione fra le aree che immagazzinano i ricordi a lungo 
termine e il ruolo dell'ippocampo nella formazione di nuo- 
vi ricordi. Anche se l’amnesia retrograda è associata a dan- 
ni del lobo temporale mediale, essa è limitata nel tempo e 
non influenza la memoria a lungo termine di eventi acca- 
duti anni prima dell'episodio che ha causato l’amnesia. 


Ml /ppocampo e consolidamento dei ricordi 


I ricordi (o memorie) si consolidano in depositi a lungo 
termine nel corso di giorni, settimane, mesi e anni. Que- 
sto processo è detto consolidamento, un vecchio concet- 
to che si riferisce a come un ricordo a lungo termine si 
protrae nel tempo dopo l'acquisizione iniziale. In origine 
questo concetto fu proposto per spiegare le conseguenze 
comportamentali degli effetti di interferenza, causati da- 
gli item appresi più di recente su quelli appresi in prece- 
denza, in funzione della loro vicinanza temporale. 

Come facciamo a sapere che le memorie, o ricordi, a 
lungo termine devono consolidarsi col tempo? Evidenze 
a favore di tale processo sono venute dai pazienti sotto- 
posti a terapia elettroconvulsivante (o elettroshock) allo 
scopo di trattare certi disturbi psicologici. L'elettroshock 
comporta di far passare una corrente elettrica attraverso 
il cervello del paziente mediante elettrodi collocati sul 
cuoio capelluto; questo trattamento è ritenuto utile per 
alcune condizioni, come la depressione grave. Nei pa- 
zienti trattati può insorgere un’amnesia retrograda che 
interessa gli item appresi poco tempo prima del tratta- 
mento (Figura 8.15). Un pattern simile si osserva con i 
traumi cranici gravi, che portano a ferite chiuse, L'amne- 
sia retrograda ha maggiori probabilità di riguardare gli 
eventi recenti e anche quando, col tempo, va incontro a 
remissione, gli eventi più recenti ne restano influenzati 
più a lungo e talvolta in modo permanente. 

Nella prospettiva delle neuroscienze cognitive, il con- 
solidamento è visto come l'insieme delle modificazioni 
biologiche sottostanti alla ritenzione a lungo termine 
delle informazioni apprese; è quindi lecito chiedersi quali 
strutture e sistemi cerebrali sostengono tale processo. Poi- 
ché un danno al lobo temporale mediale non elimina la 
maggior parte delle memorie dichiarative formatesi nel 
corso della vita di una persona, l’ippocampo non può es- 
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sere il deposito delle conoscenze immagazzinate. Il lobo 
temporale mediale sembra, piuttosto, sostenere il proces- 
so di formazione di nuovi ricordi; ovvero, la regione ip- 
pocampale è critica per il consolidamento delle informa- 
zioni nella memoria a lungo termine. La prova più forte 
di un coinvolgimento dell'ippocampo in questo processo 
viene dall'osservazione che i pazienti amnesici soffrono 
di un’amnesia retrograda, che coinvolge i ricordi risalenti 
da uno a qualche anno prima del danno al lobo tempora- 
le mediale o al diencefalo, pattern che suggerisce un ruo- 
lo non tanto nell'immagazzinamento quanto, piuttosto, 
nel consolidamento delle memorie. 

Che cosa può significare, a livello neurale, il consoli- 
damento? Un'ipotesi è che il consolidamento rafforzi 


8.14 (a) Sezione del preparato post mortem del cervello di Ri 
Contrariamente a H.M., il quale — come si vede nelle scansioni 
Figura 8.12 — mancava delle porzioni anteriori e mediane dell'ipp 
in R.8, il lobo temporale mediale appariva intatto a un esame 

(b) Ma un esame istologico approfondito rivelò l'assenza delle cell 
regione CAT dell'ippocampo (la regione tra le frecce), in seguito. : 
a un episodio ischemico verificatosi durante un intervento chir 

Le cellule della regione CA1 sono particolarmente sensibili agli 

di un'ischemia transitoria (temporanea cessazione dell'afflusso, 

a una regione del cervello). (c) Preparato istologico ottenuto date 
di un soggetto normale; è visibile la regione CAI intatta (identi 
dalla sigla CA1 e compresa tra le due frecce). Per gentile conc 

di David Amaral. 


l'associazione fra stimoli e attivazioni di 
immagazzinate in precedenza. Si suppone che 
rafforzamento sia coordinato dall’ippocampo, 
effetti abbiano luogo nella neocorteccia. 
una volta completato il consolidamento, l'interver 
l'ippocampo non sia più necessario per l'i 
mento o il recupero. Occorre comunque tenere b 
sente che, anche se le memorie sono immag 
la neocorteccia, l’ippocampo è cruciale per il 
lidamento. 


Sindrome di Korsakoff e amnesia diencefali 
temporale mediale non è l’unica area coinvolta né 
moria umana. All'origine dell’'amnesia posso 
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Memoria 


Temi ) 
normale 183 


Effetti della terapia elettroconvulsivante (ECT, 0 elettroshock) 
nei compiti di memoria. Apparentemente la memoria 
lungo tempo dopo l'apprendimento iniziale; parte 
Viene dimenticata, mentre il materiale che resta diventa 
alla degradazione. Adattata da Squire e Slater (1983). 


i in altre regioni, per esempio alle strutture 
mediana del diencefalo; tali strutture consisto- 
mente nel nucleo dorsomediale del talamo e 
mammillari (Figura 8.16). Queste regioni sub- 
li possono essere danneggiate da ictus cerebrali, 
problemi metabolici, come quelli generati dal- 
mo cronico o da un trauma. 
la seconda metà del XIX sec. lo psichiatra russo 
a studiò un caso di amnesia anterograda e 
associato all’alcolismo. Un abuso di alcol pro- 
el tempo può portare a carenze vitaminiche, che 
ano danni al cervello. I pazienti affetti dalla sin- 
Korsakoff mostrano fenomeni di degenerazione 
del diencefalo, soprattutto nel nucleo dorsome- 
el talamo e nei corpi mammillari. È ancora poco 
il nucleo dorsomediale, o i corpi mammillari, o 
Mbi questi tipi di strutture abbiano un ruolo nello 


mammillari 


Diagramma di sezione coronale a livello del nucleo anteriore 
del tratto mammillo-talamico e della porzione rostrale 
sdle mesencefalico (si veda il Capitolo 3). Nella sindrome di Korsakoff 
Bo dorsomediale del talamo e i corpi mammillari sono danneggiati. 


sviluppo dell’amnesia. In ogni caso i danni al diencefalo 
sono causa di amnesia. I sintomi dell'amnesia dovuta alla 
sindrome di Korsakoff sono simili a quelli delle lesioni al 
lobo temporale mediale. In entrambe le forme di amne- 
sia i pazienti perdono la memoria dichiarativa e conser- 
vano quella non dichiarativa. Poiché i pazienti con la 
sindrome di Korsakoff non hanno lesioni al lobo tempo- 
rale mediale, questa regione non può, da sola, essere re- 
sponsabile della memoria dichiarativa. Alcuni ricercatori 
sostengono, piuttosto, che entrambe le regioni (lobo 
temporale mediale e linea mediana del diencefalo) pren- 
dano parte alla formazione di queste memorie e che sa- 
rebbe opportuno considerarle componenti di un unico 
sistema per l'acquisizione di nuovi contenuti nella me- 
moria dichiarativa, ma non tutti gli studiosi concordano 
su questa teoria. 


Ml Memoria e lobi temporali anteriori e laterali 


Se, come abbiamo detto sopra, la neocorteccia è davvero 
cruciale per l’immagazzinamento dei ricordi, allora do- 
vrebbe essere possibile dimostrare l’esistenza di un'amne- 
sia retrograda associata a danni corticali, benché la mag- 
gior parte delle amnesie sia anterograda. Secondo questa 
ipotesi, l'amnesia potrebbe essere causata anche da danni 
a regioni della neocorteccia. 

Una regione di particolare interesse è la neocorteccia 
temporale al di fuori della regione mediale, Le lesioni che 
danneggiano la corteccia laterale del lobo temporale an- 
teriore, vicino al polo anteriore, portano a un'amnesia 
grave che comprende anche una forma retrograda grave; 
in questi casi è possibile che siano coinvolte la corteccia 
entorinale e la corteccia paraippocampica. L'amnesia re- 
trograda può essere tanto grave da estendersi fino a molti 
decenni prima dell'evento che ha provocato l'amnesia, o 
addirittura fino a comprendere l’intera vita del paziente. 
Vari tipi di lesione possono portare a questa condizione. 
Le malattie neurologiche progressive, come l'Alzheimer, 
e l’encefalite da herpes simplex (un'infezione virale che 
colpisce il cervello) ne sono due esempi. 

Alcuni pazienti con amnesia retrograda grave possono 
ancora essere in grado di formare nuovi ricordi a lungo 
termine. Questo tipo di amnesia, denominato amnesia 
retrograda isolata, è associato soprattutto a danni del 
lobo temporale anteriore. Perciò questa porzione del lobo 
temporale non è essenziale per l'acquisizione di nuove 
informazioni. 

Le regioni laterali e anteriori del lobo temporale sono 
forse la sede del magazzino delle memorie dichiarative a 
lungo termine? La risposta è «forse», ma secondo un'ipo- 
tesi alternativa queste regioni possono essere importanti 
soprattutto per il recupero delle informazioni dai depositi 
a lungo termine. Dove sarebbe allora il magazzino di 
questi ricordi? Prove più recenti, derivanti da studi di 
neuroimmagine, suggeriscono che le memorie siano im- 
magazzinate sotto forma di rappresentazioni distribuite 


316 8. Apprendimento e memoria 


Intervista a Endel Tulving, Ph.D. 


Il dott. Tulving è professore emerito di Psicologia all'Università di Toronto, inoltre lavora al Rotman Research Institute, 
È considerato la più grande autorità, a livello mondiale, nel campo delle teorie cognitive della memoria. 


Autori: Quali sono i principi essenziali che uno studioso dovrebbe 
conoscere quando affronta per la prima volta il problema della me- 
moria umana? 

E.T.: Ce ne sono molti, naturalmente, ma lasciatemi esporre quello 
che io ritengo sia il più importante, allo stato attuale delle neuro- 
scienze cognitive della memoria. In realtà è un principio che vale per 
tutte le discipline scientifiche: bisogna sapere esattamente che cosa 
desideriamo studiare, o conoscere. Vi sono tanti modi (infiniti 
modi?) di pensare alla memoria umana, tanti quante sono le bellez- 
ze da visitare, diciamo, in Europa. Di conseguenza il principio essen- 
ziale è assicurarsi di studiare | problemi più importanti che sono alla 
nostra portata in un dato momento. La scelta del momento giusto è 
fondamentale nella scienza come nella vita quotidiana; capita spes- 
so di fare la cosa giusta ma al momento sbagliato, troppo presto o 
troppo tardi, e quindi mancare completamente il bersaglio. 

Autori: Bene, ciò a cui aspiriamo è operare una netta distinzione 
fra osservazioni sulla memoria e reale funzionamento della memo- 
ria, capire perché esiste una cosa come la memoria episodica di- 
stinta dalla memoria semantica, e così via. Come si fa ad andare 
oltre la semplice descrizione delle manifestazioni osservabili di un 
fenomeno, per arrivare a identificare i reali meccanismi di quel fe- 
nomeno? | 

E.T.: Sì, questo è ciò che tutti coloro che si occupano di neuroscien- 
ze cognitive vorrebbero sapere: quali sono i meccanismi della cogni- 
zione o — nello specifico di ciò di cui stiamo parlando — della memo- 
ria? Devo ammettere che, nel caso della memoria, ho dei dubbi sub 
l'opportunità di chiedersi quali ne siano i «meccanismi», o anche 


su tutta la neocorteccia (si veda la scheda «Modelli con- 
nessionisti della memoria»), comprese le regioni per la 
codifica iniziale dell'informazione percettiva e le regioni 
per la rappresentazione delle informazioni associate con i 
dati in ingresso (come si è detto nel paragrafo preceden- 
te, è possibile che il lobo temporale mediale coordini il 
consolidamento nel tempo di queste informazioni). Per- 
ché non crediamo che le aree laterali e anteriori del lobo 
temporale siano la sede del magazzino cerebrale di tutte 
le memorie a lungo termine? Se questi siti fossero l’unico 
deposito delle memorie dichiarative, non troveremmo 
pazienti che, pur avendo perduto tutti i ricordi acquisiti 
in precedenza, sono ancora capaci di formarne dei nuovi. 
E invece casi di questo genere sono stati osservati. 


Gli amnesici sono in grado di apprendere 
nuove informazioni 


Le conoscenze acquisite studiando H.M. e altri pazienti 
amnesici con lesioni al lobo temporale mediale o al dien- 
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quali ne siano i «correlati neurali». Penso che si tratti 
abitudine, acquisita in modo acritico da scienze più 
da settori più maturi delle neuroscienze cognitive, in a 
mande hanno un senso. Nel caso della memoria, è st 
dei tempi. Le domande sui meccanismi sono premature, 
ce ragione che ancora non sappiamo che cos'è la cosa di 
mo conoscere i meccanismi. Cercare di specificare | 
memoria non è più facile del cercare di specificare i 
vita. Dobbiamo precisare il nostro pensiero in merito. 
come i biologi stanno facendo in merito alla vita. 
Nessuna persona sana di mente si chiederebbe quali sont 
ti neurali, diciamo, della percezione. Ancora una volta il pr 
correlati neurali di quale tipo di percezione, e poi, di qu 
tipo prescelto? Ma nel caso della memoria, si è molto pi 
fare proprio la cosa sbagliata, cioè assumere che la a 
moria, e chiedersi quali ne siano le basi molecolari o celli 
lati neuroanatomici. Certo il vostro testo non commette 
ma non sarei sorpreso di trovare che persino voi fate 
«memoria» in generale, anziché alle sue suddivisioni. 
Uno dei compiti più difficili delle neuroscienze è costr 
centi «ponti» esplicativi tra un livello di analisi e un altro, dal 
cole alle cellule, o dalle attivazioni del cervello all'esperienè 
nica. Ma questo compito, già di per sé sconfortante, lo. 
di più se non si è sicuri di quali unità, o caratteristiche, 0 si 
sta cercando di riunire in un quadro di reciproche rela 
ve, a differenti livelli. Gli psicologi cognitivi, categoria alla 
tengo, dovrebbero sapere come scindere analiticamente ci 


cefalo, indicano che il problema cruciale in questa 
di amnesia è l'incapacità di apprendere e ritenere 
informazioni. Ovvero, come si è detto in precedel 
danni al lobo temporale mediale sono in genere 
all'incapacità di apprendere nuove informazioni, 
alla perdita delle memorie acquisite prima del d 
(fatta eccezione per un’amnesia retrograda estesa al 
riodo di tempo limitato). Si è spesso ritenuto che | 
pacità di acquisire nuove memorie valesse sia pei 
formazioni episodiche sia per quelle semantiche; 
remo fra poco sull’apprendimento procedurali 
vero che i danni ai sistemi di memoria del lobo tel 
le mediale (e del diencefalo) influenzano sia la mei 
episodica che quella semantica? Vediamo se l'app 
mento di muove informazioni semantiche (cono 
del mondo) è ancora possibile nei pazienti affetti da 
nesia, a fronte del fatto che la capacità di formare 
memorie episodiche è andata chiaramente perduta. 
H.M. soffriva di una grave amnesia anterograda; @ì 
nostante risultò essere ancora in grado di appre 
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e e, o la memoria, o il pensiero, nelle loro 
| processo». Negli ultimi trenta o quarant'anni abbiamo 
ssi su questo fronte, in molti casi andando decisa 
. Ma ora che abbiamo nuove, potenti, tecni- 
la mente al cervello, e viceversa, ci rendiamo con- 
siano stati in realtà i nostri sforzi. Sì, possiamo par- 
\memoria e di processi di memoria, e possiamo dare 
‘sappiamo ben poco della «realtà» di questi sistemi 
ci impegniamo ad affrontare questi problemi con uno 
sistematico. 
cercando di dire è che ciò a cui voi vi riferite, quan- 
descrizione delle manifestazioni osservabili di un 
| nocciolo della questione. Se non arriviamo a delineare 
‘corretta, possiamo dire addio a tutto il resto, compre- 
Ji chiarire i meccanismi di qualunque fenomeno, perché 
‘arrivare a chiarire i meccanismi di qualcosa che esi- 
nostra mente ma non in natura, cioè non nel cervel- 
dall'evoluzione. La descrizione dei fenomeni della 
più difficile di quanto non si pensi, ma dobbiamo im- 
direzione, eliminare la sterpaglia e aprire così il 
di strada. 
prire il prossimo tratto di strada, quali strumenti, a suo 
dovrebbero impiegare? Si potrebbe pensare che or- 
su come le lesioni cerebrali focali produ- 
deficit di memoria, Ora dobbiamo capire perché. 
imo abbandonare le misure comportamentali e 
a fisiologia? 
perdere lo studio di lesioni, più di quanto non lo fa- 
altra tecnica esistente, E certamente non abbando- 
i comportamentali, perché sono queste misure, 0 i loro 


rmazioni verbali. In effetti gli amnesici possono ri- 
informazioni, anche se tale capacità è molto 
‘In questi pazienti l'apprendimento di nuove 
oni comprende conoscenze semantiche, come 
danti altre persone, parole-target all’interno di 
‘vocaboli tecnici e nuovi termini per descrivere 
parola circostanze ambigue. Questa acquisizio- 
conoscenze avviene regolarmente negli am- 
‘però che ne ricordino la fonte, ovvero non ri- 
o l'episodio in cui hanno appreso quelle informa- 
dizione chiamata a volte amnesia della fonte (ri- 
emo su questo argomento nel Capitolo 12). Endel 
ag e collaboratori (1991) hanno esaminato questo fe- 
oinun paziente amnesico molto interessante, K.C. 
esia di K.C. era comparsa in seguito a un inci- 
di motocicletta, occorsogli quando aveva 30 anni. 
ione aveva riportato una grave ferita alla te- 
nazione di un ematoma subdurale (una rac- 
di sangue sotto la dura madre, una delle meningi 
volgono il cervello) che fu rimosso per via chirur- 


eventuali equivalenti futuri, che dobbiamo capire in termini di fun- 
zionamento del cervello. Abbiamo bisogno di ogni espediente, ogni 
strumento, ogni apparecchio che riteniamo abbia la possibilità di ri- 
velarsi utile alla nostra missione, cioè capire come la mente possa 
scaturire dal cervello e agire su di esso. Ciò che importa è usare tut- 
te le tecniche con intelligenza e accortezza. 

Quelli di noi che hanno accesso ai nuovi meravigliosi giocattoli — 
la PET, la fMRI e la MEG — stanno scommettendo sulle tecniche del- 
la neurovisualizzazione funzionale, tutte molto promettenti e qual- 
cuna assolutamente straordinaria. Senz'altro queste tecniche hanno 
dei difetti, ma ci sono tutte le ragioni per ritenere che i migliora- 
menti non tarderanno molto ad arrivare. E pol hanno aperto finestre 
sul cervello/mente inimmaginabili soltanto una generazione fa. 

Ma la buona notizia per tutti glì studiosi è che lo strumento più 
cruciale, quello davvero indispensabile, è ancora il cervello del sin- 
golo ricercatore, Tutte le apparecchiature del mondo non ci servi- 
ranno, se non sappiamo usare bene questo strumento, il che implica 
ben di più del semplice metterlo in funzione. Non è detto che Ari- 
stotele sarebbe stato più profondo, se avesse avuto a disposizione 
un computer portatile e avesse saputo programmarlo. Ciò di cui 
oggi c'è disperatamente bisogno, in mezzo a tutto questo frullare di 
scanner, è l'esatta comprensione di ciò che stiamo osservando, ve- 
dendo, misurando e su cui ci stiamo ponendo domande. Pensare a 
come scandagliare la memoria è molto più difficile che fare scansio- 
ni della memoria ('). 


(') Gioco di parole incentrato su scamninig, «scandagliare» e «fare scan- 
sioni». [Md.T.] 


gica. Al termine di un lungo periodo di convalescenza e 
di riabilitazione, in K.C. perduravano varie complicanze 
neurologiche. Le tecniche di neuroimmagine rivelarono 
un danno esteso a più aree cerebrali, compresi il lobo 
temporale mediale e la corteccia frontale, parietale e occi- 
pitale (Figura 8.17a). Il danno era maggiore nell'emisfero 
sinistro. Tuttavia dai test neuropsicologici l'intelligenza 
di K.C. risultava normale (nella versione riveduta della 
Scala Wechsler di Intelligenza per Adulti — Wechsler 
Adult Intelligence Scale o WAIS - il suo valore di QI era 
94), anche se i test sulla funzionalità del lobo frontale (si 
veda il Capitolo 12) e sulla fluidità verbale rivelavano al- 
cuni deficit. La sua memoria a breve termine era norma- 
le, dato che K.C. riusciva a ricordare otto o nove cifre nei 
test del digit span (span di memoria per le cifre). Ma, 
come è tipico degli amnesici, il punteggio ottenuto da 
K.C. nella Scala Wechsler di Memoria (Wechsler Memory 
Scale) era al di sotto della norma per quanto riguardava il 
recupero ritardato. Particolarmente degno di nota è il fat- 
to che K.C. soffriva di una grave forma di amnesia ante- 
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GLI STRUMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Modelli connessionisti della memoria 


Come sono immagazzinati i ricordi nel cervello? Non conosciamo la 
risposta a questa domanda, ma vi sono molte ipotesi al riguardo. In 
alcuni modelli i ricordi sono immagazzinati come item: una volta ge- 
nerati, sono archiviati in bell'ordine da qualche parte nel cervello. Al- 
tri modelli propongono che si formino reti di nodi distinti, fra loro col- 
legati da connessioni associative (link) che creano tra le informazioni 
relazioni utili ai fini dell'archiviazione, supponendo che i principi or- 
ganizzativi fondamentali prevedano che con l'apprendimento si 
rafforzino le connessioni reciproche tra nodi simbolici e nodi associa- 
ti. | modelli connessionisti, invece, sostengono che i ricordi sono im- 
magazzinati sotto forma di cambiamenti nelle istruzioni che i neuroni 
si scambiano fra loro. Le nuove informazioni in entrata inducono in 
una popolazione di neuroni uno specifico pattern di attività, e tale 
pattern costituisce la rappresentazione di quelle informazioni. Questi 
modelli, quindi, implicano il concetto di rappresentazione distri- 
buita e presentano somiglianze con concetti come quello di codifica 
distribuita, che si osserva nei sistemi sensoriali e nell'ippocampo tra- 
mite le registrazioni dell'attività neuronale in animali. 

1 modelli connessionisti, inoltre, si fondano su concetti come 
l'apprendimento hebbiano (si veda il testo), nel quale la forza (il 
peso) delle interconnessioni fra le unità della popolazione neuronale 
può cambiare, in modo da riflettere la variazione del pattern dei se- 
gnali che le unità si scambiano tra loro. Questi pesi cambiano du- 
Fante un apprendimento e i modelli connessionisti si servono di al- 
goritmi di addestramento, come la «propagazione all'indietro» per 
modellizzare tale apprendimento e aggiustare i pesi nella rete. La fi- 
gura mostra un modello semplice, in cui gli input visivi e olfattivi 
provenienti da una rosa possono essere memorizzati nella stessa 
rete, tramite diversi pattern dei pesi fra le varie unità. Le matridi 
4x4 nell'ultima fila in basso mostrano il pattern dei pesi degli in- 
put visivi (matrice a sinistra) sommato algebricamente a quello degli 
input olfattivi (matrice centrale), in modo da dare la matrice finale, 
che riflette la rappresentazione multimodale archiviata in memoria 
delle caratteristiche della rosa. Il punto chiave è che la rappresenta- 
zione delle caratteristiche visive non deve essere immagazzinata se- 
paratamente da quelle olfattive, ma entrambe possono essere 
espresse dalla stessa rete di unità. Quindi, l'immagazzinamento del- 
le informazioni visive e olfattive si spiega col pattern dell'attività 
neurale nelle stesse unità (neuroni), non in gruppi di unità distinti, 

1 modelli connessionisti variano da molto semplici, come quello 
illustrato in questa figura, fino a modelli complessi costruiti in base 
a dettagliate conoscenze della connettività neuronale di sistemi 


rograda e retrograda. Inoltre, fatto alquanto strano, l'am- 
nesia retrograda coinvolgeva le informazioni episodiche 
riguardanti la sua intera esistenza! K.C. non riusciva a ri- 
cordare neppure un evento della sua storia personale, no- 
nostante avesse una conoscenza precisa di alcuni fatti 
della sua vita. Per esempio, ricordava di avere frequenta- 
to le superiori in una certa scuola, di avere avuto deter- 
minate attitudini, che la sua famiglia era composta da un 
certo numero di persone e da chi, e così via. 


neurali ben caratterizzati. Questi modelli, come tutti i 
la formalizzazione di concetti dedotti dal lavoro speri 
stituiscono un metodo potente per sottoporre a ver 
gnitive e biologiche, dal momento che possono essere 
simulazioni al computer. Inoltre questi modelli 
modi nuovi di considerare vecchi dati, attraverso la d 
mediante test diretti nelle simulazioni — di quali p 
conseguenze dell'uno o dell'altro modello e ai 
esplicite che possono poi essere sottoposte a verifica s 


(a) Input 
visivi 


nr | 


Rgmgegie 
RENEE 
panna 


(b) +++ +-+- ] 
-++-|]+4|[-+-+|a|-# | 
+--+ +-+ -H| 
E==* +-4+- += | 


(a) Rete associativa che dimostra come l'informazione provenie 
da due fonti può essere immagazzinata sotto forma di d 
differenti entro una stessa popolazione di neuroni organizzati 
in una rete neurale. (b) La matrice a sinistra rappresenta | 
nella rete dagli input visivi, come quelli illustrati In (a), 

al centro rappresenta gli input olfattivi. Dalla loro somma 

si ottiene la matrice a destra, che rappresenta il pattern 
combinazioni tra gli input visivi e olfattivi. La matrice centra 
una sua specifica rappresentazione In (a). Sia in (a) cheîn{î 
+= + 0,25 mentre 0,25 tranne nei casì in cui sia 
diversamente (per esempio, +1 0—1); nella matrice inb 
che rappresenta la somma, ++ = +0,50 mentte-—=— 
Adattata da McClelland (2000). 


Malgrado la forte amnesia della fonte, K.C, coni 
intatta la memoria semantica delle conoscenze. 
acquisite prima dell'incidente. Non si era dim 
come si usano gli utensili comuni della vita quoti 
le conoscenze riguardanti l’organizzazione del m 
torno a lui. Era in grado di apprendere nuove ini 
ni, ma non di ricordare come le aveva aci 
esempio, nei test delle capacità mnestiche si 
no a K.C. frasi di tre parole, insieme a un'imi 
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(12 mesi più tardi) ; 


sung__oz__ 


esse attinente (Figura 8.17b). In ogni frase le parole criti- 
che erano quelle finali, sulle quali erano incentrati i test 
a cui K.C. era sottoposto successivamente. 

Nel test gli venivano presentati frammenti di parola 
(cue percettivi) oppure cue di tipo concettuale, che consi- 
stevano nelle altre due parole della frase o nell'immagine 
collegata. Questi cue erano definiti «concettuali», in 
quanto non fornivano nessuna informazione percettiva 
sulla parola-target che K.C. doveva ricordare, cioè non 
fornivano indizi su nessuna delle lettere che la compone- 
vano, né sulla sua lunghezza, e così via. K.C. manifestò 
effetti di priming percettivo innescato dai frammenti di 
parola, effetti che si protrassero per 12 mesi; qui priming 
significa .che la prestazione di K.C. nel generare parole a 
partire da frammenti era migliore se in precedenza aveva 
visto quelle parole, rispetto a quando non le aveva viste. 
Questo è uno dei risultati cruciali, perché dimostra che 
K.C. conservava intatta una forma di memoria non di- 
chiarativa — il priming percettivo (si riveda la Figura 8.9) 
- benché non mantenesse nessuna memoria episodica di 
avere visto quelle parole in sedute precedenti al test. 

Fatto notevole, K.C. si dimostrò capace anche di ap- 
prendere nuove informazioni (conoscenze semantiche). 
Le sue probabilità di generare la parola-target corretta 
erano maggiori, quando aveva visto le parole o l’immagi- 
ne a essa associate. Sebbene l'apprendimento delle infor- 
mazioni semantiche richiedesse a K.C. più tempo di 
quanto ne occorresse a un soggetto di controllo non af- 
fetto da amnesia, una volta che le aveva apprese la velo- 
cità con cui poi le dimenticava era la stessa dei soggetti di 
controllo — anche in questo caso K.C. non aveva la mini- 
ma idea di come avesse acquisito quelle informazioni. 
Quindi certi pazienti amnesici possono apprendere in- 
formazioni semantiche, sebbene acquisirle possa essere 
più difficile e sebbene tale apprendimento non sia possi- 
bile per le conoscenze episodiche. Questi risultati dimo- 
strano che, probabilmente, la memoria episodica e la me- 
moria semantica non si fondano sullo stesso sistema di 
memoria. 

Gli psicologi Andrew Yonelinas, Neal Kroll e i loro col- 
laboratori (1998) a Davis, University of California, riten- 
gono che la capacità esibita da alcuni amnesici di ap- 
prendere nuove informazioni possa essere interpretata in 


8.17 (a) Le lesioni di K.C., in diagrammi di sezioni orizzontali del suo 
cervello derivati da scansioni ottenute con la tomografia assiale 
computerizzata (TAC). Le aree rosse indicano i siti delle lesioni. 

(b) Per saggiare le capacità mnestiche di K.C., Tulving e collaboratori 

gli presentarono frasi di tre parole, più un'immagine correlata a ciascuna 
frase. La parola finale di ogni frase era la parola critica, in seguito oggetto 
di un test specifico: durante le sessioni di test, si presentavano a K.C. 
frammenti di parole (ovvero alcune lettere, con funzione di cue percettivo) 
oppure cue di natura concettuale, che consistevano nelle altre due parole 
della frase o nell'immagine a essa associata. K.C. manifestava gli effetti 
del priming (miglioramento della prestazione) con i frammenti delle parole 
già viste in precedenza; 12 mesi più tardi tali effetti persistevano ancora. 
Adattata da Tulving et al. (1991). 
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Ci dica se pensa 
che questa parola 
le è già stata 
presentata 
precedentemente 


Suona molto familiare; 
è probabile che 

io l'abbia già sentita 
pronunciare da voi 


8.18 | ricercatori leggevano a pazienti amnesici delle liste di parole. 
Un'ora più tardi le parole venivano lette un'altra volta, insieme 

a nuove parole non comprese nella lista precedente. Quindi si chiedeva 
ai pazienti di indicare il loro grado di certezza nell'affermare che le parole 
erano già state presentate. Le risposte del soggetti furono usate 

per calcolare una stima quantitativa delle loro capacità mnestiche 

in base alla teoria della rilevazione di segnale (signal-detection theory), 
un metodo preso a prestito dalle scienze percettive e adattato allo studio 
della memoria. 


termini di conservazione della loro capacità di riconosce 
re eventi già passati, in base a una sorta di segnale «di 
forza». Nei loro studi su amnesici che in seguito a ictus 
avevano subìto un danno al lobo temporale mediale sini- 
stro, questi ricercatori hanno quantificato la capacità dei 
pazienti di riconoscere parole già udite in precedenza. 
Alle risposte veniva assegnato un punteggio «di forza», 
che indicava con quale precisione gli amnesici fossero in 
grado di distinguere un vero segnale (parole che erano 
State presentate loro un'ora prima) dal «rumore» (parole 
distraenti, mai presentate prima). I risultati indicarono 
chiaramente che gli amnesici avevano già udito quella 
parola in precedenza, sebbene non conservassero nessu- 
na memoria episodica della sua presentazione originale 
(Figura 8.18). Approcci simili sono difficili da applicare a 
persone con memoria normale, perché in questi casi la 
memoria degli item è aiutata dal fatto che la memoria 
episodica degli eventi precedenti è intatta. 


Apprendimento procedurale nell’amnesia Gli studi 
sull’amnesia hanno rivelato che le distinzioni fondamen- 
tali tra memoria a breve e a lungo termine hanno un fon- 
damento biologico, e che memoria episodica e memoria 
semantica si distinguono rispetto alla sensibilità ai danni 
cerebrali. Tuttavia l'apprendimento in presenza di amne- 
sia non è limitato alle sole conoscenze semantiche. Gli 
amnesici, infatti, sono in grado di apprendere le informa- 
zioni non dichiarative, per esempio le conoscenze proce- 
durali. 

Per saggiare l'apprendimento procedurale si usa, per 
esempio, il «test dei tempi di reazione seriali» (serial reac- 
tion time test). I soggetti devono premere dei pulsanti, 


che corrispondono alle diverse posizioni in 
stimolo. Per esempio, in un compito il 
Sposizione quattro pulsanti, che deve premeret 
verso dito della mano. Ogni tasto corrispond 
quattro luci; la corrispondenza tra le luci e i pu 
dipendere dalle loro relazioni spaziali (cioè, 
la luce a sinistra corrisponde al pulsante a 
compito del soggetto è premere il pulsante co 
spondente alla luce che si è accesa (Figura 8,19 
possono accendersi in sequenze differenti; co 
tern completamente casuale oppure in 
pseudocasuale, nella quale le luci seguono 
ripetitivo complesso, anche se al soggetto 
accendano a caso. 

Nei soggetti normali la risposta a una seque 
ripete diventa col tempo più veloce, in confron 
sequenza completamente casuale. Quindi il 
mento della prestazione permette di valutare il. 
apprendimento di quella sequenza, Il punto chi 
tavia, è che quando si chiede ai soggetti se le 
erano casuali, essi rispondono che lo erano, ti 
così di non aver notato alcun pattern (posto, 
te, che la sequenza fosse costruita nel modo appri 
Eppure il miglioramento avviene; è un appren 
procedurale che non richiede la conoscenza esf 
ciò che si è appreso. Questo risultato è portato co 
va a favore della distinzione fra conoscenza dichi 
conoscenza procedurale, dal momento che i | 
sembrano acquisire l'una (la conoscenza procedu 
assenza dell'altra (la conoscenza dichiarativa). 

L'idea che i soggetti normali apprendano sen 
la conoscenza esplicita di ciò che hanno ‘appreso, 
messa in discussione da alcuni ricercatori. Sì è 
per esempio, che quando si rivolge a soggetti n 
(tutti volontari) la domanda circa la natura della 
za, a volte essi sono in grado di descrivere esplicit 
ciò che hanno appreso. Quindi è possibile che is 
che negano qualsiasi conoscenza di questo tipo dl 
scarsa fiducia in sé, e si trattengano dall’esprimet 
moria dichiarativa che si sono formati in mi 
quenza ripetitiva. Se ammettiamo che nei so; 


che davvero non ci sia una conoscenza esplicita, gi 
non ne troviamo le prove durante l'acquisizione d 
sta abilità? Forse, molto semplicemente, i sogge 
sono stati in grado di esternarla. 

Una risposta a questa domanda viene dagli st 
l'apprendimento procedurale negli amnesici, 
e altri pazienti affetti da amnesia anterograda, cli 
sono più capaci di formare nuove memorie dichi 
(o almeno episodiche). La logica su cui si fondano 
esperimenti è che, se gli amnesici non possono. 
nuovi ricordi episodici per il materiale appreso di re 
e tuttavia sono capaci di apprendere compiti proci 
ciò significa che per acquisire una conoscenza p oce 
le non è necessaria la conoscenza esplicita. Qi 
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messo rit o 


Sequenza ripetuta 
s Lai | 
134321421343214213432142 


‘ai pazienti amnesici compiti come quello illu- 
Figura 8.19, i soggetti affetti da amnesia ante- 
ve (con perdita dell'apprendimento episodico) 
in grado di migliorare la performance attra- 
| ripetizione. Ciò è rivelato dai tempi di reazione, 
‘le sequenze ripetute si fanno sempre più brevi, a 
za di quanto accade per le sequenze casuali. In 
Ca procedura sperimentale, i pazienti amnesici 
toposti a una seduta di pratica un certo giorno, e 
‘e propri in altri giorni. Sebbene dichiarino di 
le mai eseguito prima quel compito, essi mostra- 
ante miglioramento nelle sequenze ripetute, 
ostrano di avere appreso la procedura. L'ap- 
o procedurale è perciò indipendente dai siste- 
li che intervengono nella memoria episodica. 

dissociazione fra il tipo dichiarativo e quello 
arativo di apprendimento e di memoria, in re- 
l'apprendimento procedurale, si osserva anche 
con amnesia diencefalica, come la sindrome 
off. Inoltre questa dissociazione si manifesta nei 
normali che assumono farmaci come le benzo- 
(tranquillanti) e la scopolamina, un agente an- 
lergico che agisce sul recettore muscarinico dell’a- 
(usato per prevenire la chinetosi o sindrome 
vimento). Queste sostanze causano deficit della 
pria esplicita, ma non influenzano l'apprendimento 


sistemi cerebrali è supportata la memoria 
? Per quanto riguarda l'apprendimento di abi- 
e, si ritiene che siano coinvolti i gangli della 
do si sottopongono a compiti di apprendi- 
procedurale i pazienti con problemi ai gangli della 
e 0 alle afferenze a queste strutture subcorticali, si tro- 
the la loro prestazione è molto scarsa. Fra i disturbi di 
sto tipo vi sono il morbo di Parkinson, in cui la morte 
lule della substantia nigra interrompe le proiezioni 

minergiche ai gangli della base, e la corea di Hun- 


Ù 8.19 (a) Paradigma 
dell'apprendimento di una sequenza. 
| soggetti dovevano premere 
dei pulsanti — ognuno con un diverso 
dito — corrispondenti a luci che 
si accendevano secondo 
una sequenza complessa, che pol 
si ripeteva. (b) Col ripetersi della 
sequenza il tempo di reazione (TR) 
dei soggetti diventa più veloce, 
in confronto a una sequenza 
completamente casuale, anche se essì 
non sono consapevoli dell'esistenza 
di un pattern. 


tington, una condizione caratterizzata dalla degenerazio- 
ne dei neuroni nei gangli della base, I pazienti affetti da 
queste malattie degenerative, pur non essendo amnesici, 
mostrano un deterioramento della capacità di acquisire e 
mantenere le abilità motorie, come evidenziano numero- 
si test relativi all'apprendimento di tali abilità. 


Apprendimento di informazioni concettuali La me- 
moria non dichiarativa comprende ben di più che ap- 
prendimenti procedurali e processi come il priming. 
L'apprendimento di conoscenze più astratte, per esempio 
di una grammatica artificiale, esemplifica una forma non 
dichiarativa (implicita) di apprendimento e di memoria. 

Una grammatica artificiale consiste in un insieme di 
regole, che governano la formazione di stringhe di lette- 
re. Nei compiti basati su una grammatica artificiale si 
presentano visivamente ai soggetti dei gruppi di stringhe 
di lettere, che seguono le regole di un sistema grammati- 
cale inventato dai ricercatori e del quale i soggetti non 
hanno alcuna conoscenza. Dopo che hanno esaminato 
queste prime stringhe, si presentano ai soggetti nuove 
stringhe di lettere e si chiede loro di giudicare se seguono 
le stesse regole delle stringhe originali. Fatto assai sor- 
prendente, i soggetti normali mostrano prestazioni al di 
sopra della semplice casualità, anche quando dichiarano 
di non essere in grado di descrivere il sistema di regole. 
L'interpretazione è che abbiano appreso in modo implici- 
to la grammatica artificiale. 

Come nel caso dell'apprendimento implicito di se- 
quenze motorie ripetute, anche per l'acquisizione delle 
grammatiche artificiali esiste il dubbio che i soggetti nor- 
mali possano aver dedotto la regola e ne abbiano una co- 
noscenza esplicita, ma non siano abbastanza sicuri di sé 
da riferirla. Questa possibilità può essere esclusa nel caso 
dei pazienti amnesici, perché anche quelli che soffrono 
di amnesia anterograda grave in relazione alle memorie 
episodiche, sono in grado di apprendere le regole delle 
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grammatiche artificiali. Inoltre, poiché gli amnesici con 
danni al lobo temporale mediale o alle strutture diencefa- 
liche non possono acquisire nuove informazioni episodi- 
che ma sono ancora in grado di formare conoscenze im- 
plicite, vi è una chiara dicotomia fra la memoria dichia- 
rativa e la memoria non dichiarativa che sostiene l'ap- 
prendimento delle grammatiche artificiali. 


Deficit nella formazione di nuove memorie 
non dichiarative 


Dai pazienti amnesici emergono dunque evidenze di una 
dissociazione fra memoria dichiarativa e memoria non 
dichiarativa. Secondo un’interpretazione molto netta di 
tali evidenze, questa dissociazione in ciò che gli amnesici 
possono e non possono apprendere sta a indicare che si- 
stemi neurali distinti sono alla base delle diverse forme di 
memoria. 

Ma un'interpretazione alternativa pone invece l’ac- 
cento sulle differenti richieste che tipi di conoscenza di- 
versi possono imporre a uno stesso sistema cognitivo- 
neurale deputato alla memoria. In tal caso, un unico si- 
stema farebbe da supporto sia alla memoria dichiarativa 
sia a quella non dichiarativa, e i deficit risulterebbero più 
evidenti nel tipo di memoria che richiede più risorse. Il 
punto chiave, qui, è che la memoria dichiarativa è più di- 
spendiosa sul piano cognitivo, quindi sarebbe la prima a 
risentire di un danno parziale a un ipotetico sistema uni- 
tario della memoria. Per meglio capire questo punto, può 
essere utile ricorrere a un'analogia. Prendiamo come 
esempio la locomozione, e consideriamo gli effetti che 
una ferita al ginocchio produrrebbe sul camminare e sul 
correre. Non sarebbe lecito concludere che le due attività, 
correre e camminare, siano sostenute da sistemi anatomi- 
ci differenti soltanto perché la ferita al ginocchio ha cau- 
sato un danno grave alla capacità di correre, mentre ha 
lasciato relativamente intatta quella di camminare. È ve- 
ro invece che camminare e correre dipendono dagli stessi 
sistemi anatomici, ma correre è un'attività più impegna- 
tiva e impone un carico maggiore sul sistema locomoto- 
re, ora più debole. 

Come si è detto nel Capitolo 4, le doppie dissociazioni 
sono la prova più forte dell’esistenza di due sistemi separa- 
ti. I pazienti come H.M. dimostrano solo una dissociazio- 
ne singola: conservazione delle forme non dichiarative di 
apprendimento e di memoria, ma deficit della memoria 
dichiarativa. Per avere una doppia dissociazione sarebbe 
necessario dimostrare che vi può essere perdita della me- 
moria non dichiarativa, a fronte della conservazione della 
memoria dichiarativa. Una forma di memoria non dichia- 
rativa di cui abbiamo già parlato è il sistema percettivo 
della rappresentazione (PRS), coinvolto nel priming per- 
cettivo. Per esempio, negli studi su K.C. (si veda la Figura 
8.17b), si è usato il completamento di frammenti di parole 
come test del priming percettivo, una forma non dichiara- 
tiva di apprendimento e di memoria. 


Sistema percettivo della rappresentazione 
dei filoni più affascinanti della ricerca sulla mem 
l’ultimo decennio è consistito nell'indagine sull 
mento e la memoria di tipo implicito (un termine 
da Daniel Schacter, 1987). Nella maggior parte di 
mulazioni, come anche nella Figura 8.9, ì term 
moria implicita» e «memoria non dichiarativa» 
stanzialmente sinonimi e, per semplicità, tali li 
reremo in questo paragrafo dedicato al PRS e gl 
sul priming percettivo. 

I compiti di priming sono stati ampiamente” 
per dimostrare l’immagazzinamento dell'infom 
nel PRS. Il priming (0 facilitazione, o innesco) èil: 
no per cui uno stimolo viene identificato, o el 
con maggiore facilità quando sia già stato 
precedenza dal soggetto. Per esempio, nella fase di 
si possono presentare liste di parole, quindi valu 
una successiva fase di test, mediante un compito, 
oppure implicito, il ricordo che i soggetti ne rite 
Nei test di memoria esplicita, i soggetti devono 
scere consapevolmente materiale visto in pi 
tipica procedura prevede la presentazione di un 
lista e poi (dopo un intervallo di ore o giorni) di1 
conda lista, composta da parole nuove oltre che d 
che già figuravano nella lista precedente (parole ve 
1 soggetti devono poi identificare le parole che eri 
senti nella lista originale. Un test di memoria in 
può invece consistere in un compito di comple! 
di frammenti di parole. In questo caso durante 
test i soggetti vedono soltanto alcune lettere di ui 
la, per esempio p_ns_e_i corrispondente a pensieri. | 
menti possono rappresentare parole nuove oppu 
chie; il compito consiste nel completare i fram 
come nei test a cui è stato sottoposto K.C. Poiché 
viene loro detto che alcune parole erano presenti 
sta iniziale, i soggetti non cercano di ricordare se l 
le apparivano già in quella lista, e in ogni caso ciò 
levante ai fini del compito. 1 

Da questi esperimenti di priming è emerso di 
test di completamento di frammenti (test di memo 
plicita), la prestazione dei soggetti è significa 
migliore con le parole che erano nella lista iniziali 
ra 8.20): i soggetti traggono vantaggio dall'averle 
ste, sebbene non ne siano consapevoli! L'effetto 
tazione nel completare i frammenti non diminuix 
tempo (ore o giorni). Invece le prestazioni nel con 
riconoscimento (test esplicito) diventano col p 
tempo più scadenti. La prova di cui disponiamo di 
effetti di priming non dipendono dalla memoria esp 
è molto semplice: non vi è correlazione fra la capa 
riconoscere le parole vecchie («Vi abbiamo già n 
questa parola?») e la capacità di completare i fra 
di quelle stesse parole. Ma queste capacità sono 
indipendenti, in tutti i sensi? 

Le informazioni si ricordano meglio nei test di 
cazione o di riconoscimento, se durante la codifi 
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aborate con più profondità, come si detto in un 
fo precedente. Tuttavia si è trovato che ciò non 
test di memoria implicita, come i compiti di 
letamento di frammenti. Le probabilità che un sog- 
ti una parola non aumentano in dipendenza 
‘che questa sia stata in precedenza sottoposta a 
fica profonda o invece superficiale. Quindi la 
ia esplicita è indipendente dalla memoria implici- 
que sia il modo in cui questa viene valutata. 

o i soggetti completano frammenti di parole e 
o una prestazione migliore con le parole che 


LI Oggetti possibili e impossibili, usati negli esperimenti sul priming 
ti. | partecipanti dovevano decidere se gli stimoli erano oggetti 
bi figure in alto) oppure impossibili (figure in basso). Schacter, 
x e Delaney (1990) hanno trovato che i partecipanti fornivano 
i migliori con oggetti già visti in precedenza, se al momento 
I avevano ricevuto l'istruzione di prestare attenzione alla 
ma complessiva dello stimolo; ciò però valeva soltanto con gli oggetti 


non con quelli impossi 


Performance nel compito di completamento 
di frammenti di parole = 
PA — 


8.20 Un tipico studio sul priming 
di parole. Si mostrano ai soggetti liste 
di parole, quindi si lascia passare 

un intervallo di tempo di durata 
variabile, dopo di che 

si sottopongono i soggetti 

‘a un compito di completamento di 
frammenti. Tulving e Schacter (1990) 
hanno dimostrato che i soggetti 
forniscono prestazioni migliori 
quando devono completare 
frammenti di parole già mostrate 
loro in precedenza. 


CA_P__LO 


hanno già visto, anche senza riconoscerle esplicitamente, 
questo fenomeno riflette forse qualcosa di più della facili- 
tazione legata alle caratteristiche percettive della parola 
scritta? In altri termini, c'è un apprendimento implicito 
del significato della parola, oppure no? Vi sono molti 
modi per cercare di dare risposta a queste domande. Un 
metodo consiste nel presentare la lista iniziale di parole 
nella modalità sensoriale uditiva, per poi eseguire i test di 
memoria implicita nella modalità visiva. Applicando 
questa procedura, si trova che nei test impliciti il priming 
cross-modale — dagli stimoli uditivi a quelli visivi — è ri- 
dotto; ciò suggerisce che il fenomeno del priming sia gui- 
dato dalle informazioni percettive. Gli aspetti impliciti 
del priming riflettono l’attività di un PRS che sostiene le 
rappresentazioni strutturali, visive e uditive della forma 
delle parole. 

Prove ulteriori del fatto che il priming implica l’esi- 
stenza di un PRS vengono dalle ricerche in cui si sono 
utilizzati stimoli non-verbali, come immagini, forme e 
volti. In uno studio (Schachter et al., 1990) i soggetti os- 
servavano disegni di forme possibili o impossibili (Figura 
8.21). «Impossibili» sono le forme che non possono esi- 
stere nella realtà dello spazio tridimensionale, come quel- 
le raffigurate in molte opere di M.C. Escher che rappre- 
sentano scene impossibili (Figura 8.22). 1 test successivi, 
in cui il compito era decidere se gli stimoli erano oggetti 
possibili o impossibili, hanno dimostrato l’esistenza di 
un priming relativo alle forme degli oggetti. Ovvero, la 
prestazione era migliore quando i soggetti dovevano for- 
mulare una decisione su forme che erano già state viste. 
Ma ciò valeva soltanto per le forme possibili, e soltanto 
quando i soggetti erano stati istruiti a prestare attenzione 
alla forma globale dello stimolo al momento di codificar- 
lo. Questo effetto non aumentava quando, durante la co- 
difica, i soggetti si impegnavano in elaborazioni mentali 
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8.22 In questo disegno, opera di M.C. Escher, l'acqua circola 
all'infinito, attraverso ruote e canalette che creano l'illusione del flusso 
In continua discesa. 


cercando di far corrispondere lo stimolo a un oggetto del 
mondo reale già presente in memoria. 

Ricapitolando, apparentemente il PRS media il pri- 
ming di forme che consistono sia in parole che in non- 
parole, quindi questo tipo di memoria implicita non è 
basato su sistemi concettuali, ma la sua natura è piutto- 
sto percettiva. Altre prove suggeriscono che il PRS si for- 
mi in uno stadio iniziale dello sviluppo e che si conservi 
in modo preferenziale durante l'invecchiamento. Inoltre 
questo sistema è insensibile alle sostanze che agiscono 
sulla memoria dichiarativa. Come abbiamo visto nel caso 
di K.C., nei pazienti amnesici la memoria implicita può 
essere dissociata dalla memoria dichiarativa, Cioè in K.C. 
il priming implicito è normale, come dimostra la sua pre- 
stazione nel completamento di frammenti, a fronte di 
una memoria episodica decisamente anomala. Ma questa 
è soltanto una dissociazione singola. Esistono prove indi- 
canti che certe lesioni al cervello possono interessare il si- 
stema PRS, e lasciare al tempo stesso intatta la memoria 
dichiarativa? 

La risposta a questa domanda è sì! John Gabrieli e i 
suoi collaboratori (1995) alla Stanford University hanno 
esaminato M.S., un giovane che aveva subìto una lesione 
al lobo occipitale destro, e ne hanno confrontato i deficit 
con quelli di pazienti affetti da amnesia anterograda per 
la memoria episodica. M.S. soffriva di epilessia e all’età di 


14 anni era stato sottoposto a intervento chi 
tentativo di alleviare le sue crisi refrattarie a qu 
trattamento. Con l'intervento era stata rimossa 
te delle aree 18 e 19 del lobo occipitale destro; 
provocato la cecità del paziente nel campo visivosi 
(Figura 8.23). M.S. dimostrava un'intelligenza eWi 
moria superiori alla media, Si somministrarono 

ad altri pazienti amnesici test di memoria espli cità 


dei test consistevano in parole mostrate per b 
e poi lette ad alta voce. Durante il test di memotl 
cita, le parole venivano prima presentate e poi n 
te da file di X. La durata della presentazione aumei 


gere la parola. Qualunque riduzione del tem, 
tazione necessario perché il soggetto potesse leg 
parola nel caso l'avesse già vista, era considerata ul 
va di priming percettivo implicito. In un test di 
scimento esplicito eseguito a parte, i soggetti ved 
vecchie e nuove parole e dovevano decidere se le; 
no già viste in precedenza. 

I pazienti amnesici esibirono i deficit attesi n 
scimento esplicito delle parole, mentre non mos 
alcun danno nel test del priming percettivo im 
M.S., invece, mostrò un pattern insoli 
ce normale nel riconoscimento esplicito, a froni 


deficit non era dovuto alla parziale cecità, p 
capacità di riconoscere in modo esplicito e di rit 
parole indicava che le aveva percepite normali 
usando le porzioni intatte del campo visivo. 

Il pattern manifestato da M.S. era l'esatto 0 
quello tipico dei pazienti amnesici come Hi 
dati indicano che il priming percettivo può essett 


Lesione nella regione 
delle aree 18/19 


8.23 Rappresentazione della lesione cerebrale di M.S.. Îe 
studiato da Gabrieli e collaboratori. Gran parte delle aree 188.18 
(corteccia extrastriata) dell'emisfero destro era stata rimossa 

chirurgicamente, come trattamento dell'epilessia. La memoria 
di M.S. era intatta, mentre si manifestava un deficit del priming] 
un processo mnestico implicito. Adattata da Gabrieli et al. (1 
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a di danni alla memoria esplicita; in questo 
ompleta il quadro di doppia dissociazione tra 
la memoria dichiarativa e non dichiarativa. I 
ici indicano che il priming dipende dal siste- 
tivo, dal momento che le lesioni di M.S. alla 
Visiva causavano deficit nel priming percettivo. 
che questo PRS occipitale destro non sia spe- 
le parole ma sia coinvolto, a livello più genera- 
ming delle forme visive. Quest’ipotesi è avvalo- 
fatto che altri pazienti con lesioni simili mostra- 
nel priming per stimoli non-verbali, come 
di immagini. Il punto fondamentale è che, a 
di lesioni cerebrali, i sistemi di memoria dichiarati- 
dichiarativa possono presentare una doppia dis- 

j quindi l'apprendimento esplicito e quello im- 
psono mediati da aree cerebrali distinte. 


sinottico dell'amnesia e dei sistemi 
ria a lungo termine 


nici speciali che abbiamo appena rivisto hanno 
to a stabilire un nesso tra specifiche regioni cerebra- 
particolari deficit di memoria. L'apprendimento e la 
zione di nuove informazioni sulla propria storia au- 
tafica (memoria episodica) richiedono che siano 
lobo temporale mediale (soprattutto l’ippocam- 
Strutture della linea mediana del diencefalo (nu- 
rsomediale del talamo). Il danneggiamento di 
aree impedisce la formazione di nuovi contenuti 
emoria dichiarativa (amnesia anterograda); inol- 
difficoltà nel ricordare gli eventi accaduti negli 
mmediatamente precedenti al danno cerebrale 
retrograda estesa a un periodo di tempo limita- 
la lascia intatte le memorie episodiche e semantiche 
site nei periodi ancora più antecedenti. Ne conse- 
he queste strutture non possono essere sede di ma- 
della memoria a lungo termine, ma sembrano es- 
senziali per il consolidamento di nuove informa- 
in tali depositi. Invece il danneggiamento di regio- 
kl lobo temporale al di fuori dell’ippocampo può pro- 
Una grave amnesia retrograda, cioè la perdita evi- 
di memorie episodiche, anche a fronte di un’intat- 
icità di acquisirne delle nuove. I pazienti amnesici 
no apprendere nuove informazioni, in particolare 
e non dichiarative (per esempio, conoscenze 
ali) e in alcuni casi nuove conoscenze di ordine 
(conoscenze semantiche), ma quelli affetti da 
esia anterograda grave non sono in grado di ricorda- 
&pisodi in cui hanno appreso quelle informazioni 0 
0 avuto occasione di osservarle. Tramite compiti di 
la implicita, come il completamento di frammen- 
rcatori hanno rilevato deficit della memoria non 
chiarativa in pazienti con lesioni cerebrali e, dato im- 
tante, in molti casi la loro memoria dichiarativa era 
i. Questo pattern consegue a danni cerebrali in re- 


gioni non comprese nel lobo temporale mediale e nella 
linea mediana del diencefalo; ciò suggerisce che, molto 
probabilmente, i processi della memoria dichiarativa e 
non dichiarativa siano sostenuti da sistemi cerebrali par- 
zialmente o interamente distinti. Il PRS media le diverse 
forme di memoria non dichiarativa come il priming per- 
cettivo, che si basa sulla struttura e sulla forma degli og- 
getti e delle parole per generare tracce mnestiche durevo- 
li, le quali poi influenzano le prestazioni in compiti per- 
cettivi con stimoli visti o uditi in precedenza. 


Modelli animali della memoria 


Gli studi condotti su scimmie con lesioni all’ippocampo 
e alla corteccia circostante hanno avuto un'importanza 
inestimabile, nel chiarire il contributo del lobo temporale 
mediale ai sistemi di memoria dei primati. Per questa ra- 
gione ci soffermeremo brevemente a considerare gli studi 
su animali che hanno contribuito a chiarire il ruolo del 
lobo temporale mediale nella memoria a lungo termine. 
In generale lo scopo di queste ricerche è sviluppare mo- 
delli animali della memoria e dell'amnesia che possano 
essere validi anche per l’uomo. Grazie a tali ricerche que- 
sti modelli stanno fornendo informazioni chiave sulle re- 
lazioni fra la memoria e particolari strutture cerebrali. Pa- 
recchie specie animali, dagli invertebrati alle scimmie, 
sono state studiate per acquisire informazioni utili sulla 
memoria umana, la sua neuroanatomia e la neurobiolo- 
gia funzionale. Data la somiglianza fra i cervelli delle di- 
verse specie di primati, è molto probabile che dagli studi 
sulle scimmie scaturiscano conoscenze direttamente ap- 
plicabili ai processi mnestici umani, al livello di sistema. 
Ma occorre tenere sempre ben presente che tra scimmie 
ed esseri umani esistono significative differenze nell’or- 
ganizzazione macroscopica e nelle capacità funzionali del 
cervello. Perciò i modelli animali dei processi cognitivi, 
come sono quelli della memoria, raggiungono il massimo 
del loro potere esplicativo quando siano collegati a studi 
su esseri umani. 

Uno dei problemi chiave nella ricerca sulla memoria è 
stato capire quanto l'ippocampo da solo, rispetto alle 
strutture circostanti del lobo temporale mediale, contri- 
buisca ai deficit di memoria dei pazienti come H.M. In al- 
tre parole, quali strutture del lobo temporale mediale 
sono coinvolte nella memoria episodica? Per esempio, 
l'amigdala ha un ruolo nell’amnesia (Figura 8.24)? I dati 
raccolti sui pazienti amnesici indicano che l’amigdala 
non fa parte del sistema cerebrale per la memoria episo- 
dica, benché, come vedremo nel Capitolo 13, questa 
struttura sia cruciale per le emozioni e le memorie con 
valenze emozionali. 

Al fine di verificare queste ipotesi di lavoro, si sono 
prodotte chirurgicamente delle lesioni nel lobo tempora- 
le mediale e nell'amigdala di scimmie, in modo da pro- 
vocare in questi animali dei deficit di memoria. Nella 
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8.24 Disegno schematico dell'emisfero destro umano, visto dalla 
faccia mediale. Sono evidenziate in rosso le strutture del lobo temporale 
mediale, compresi l'ippocampo e l'amigdala. 


(a) 


8.25. Una scimmia viene (0) 
sottoposta a un compito di memoria. 

(a) Sotto la risposta corretta viene 

nascosta una ricompensa in cibo. 

(b) La scimmia produce la risposta Ritardo 
corretta; In questo modo ottiene 

la ricompensa. (c) Si abbassa 

lo sportello e si nasconde 

la ricompensa sotto l'altra possibile 
opzione nella risposta. 

(d) Si presentano alla scimmia le due 
opzioni; per ottenere il premio, 
l'animale deve scegliere la risposta 
corretta (l'item non familiare, diverso 


Ricompensa 
in cibo 


classica ricerca condotta da Mortimer Mis 
National Institute of Mental Health 
mie venivano asportati chirurgicamente o l'ippo 
l'amigdala o entrambe le strutture. Mishkin h 
vato che l'entità del danno, misurata con oppo 
variava a seconda della localizzazione della I 
Queste scimmie furono esaminate mediai 
comportamentale oggi molto noto, sviluppato | 
so Mishkin, chiamato «test di discriminazione 
non familiare tra due oggetti» (delayed 
sample task). La scimmia viene chiusa in un 
gabbia da esperimento, con un portello apribile 
anteriore (Figura 8.25). Quando il portello è 
scimmia non può vedere all’esterno della gabbi 
tello chiuso si colloca una ricompensa in cibo $ 
certo oggetto, dopo di che si apre il portello è 
può sollevare l'oggetto per prendere il cibo ché 
scosto sotto. Il portello poi viene chiuso di ni 
si dispone davanti alla gabbia lo stesso oggetto] 
nuovo, differente, e questa volta è il nuovo 0g 
getto non familiare] a coprire il cibo. Dopo unin 
di tempo (ritardo) di durata variabile, il portell 


(b) 


Cue 
e risposta 


Cue 
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iust 
AIUStA Risposta 


dall'originale). In questo disegno la 


scimmia fornisce la risposta sbagliata. 
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Faccia mediale 


ima delle principali strutture anatomiche del lobo temporale mediale di scimmia; sono indicati l'ippocampo, l'amigdala, l'area entorinale 
campale. (a) Vista laterale dell'emisfero sinistro; sono evidenziati in trasparenza l'amigdala e l'ippocampo, all’interno del lobo temporale. 
dello stesso emisfero. Adattata da materiali forniti da David Amaral. 


questa volta la scimmia, per ottenere il cibo, 
il nuovo oggetto; se solleva quello vec- 
trova alcuna ricompensa. Con l'addestramento 
impara a scegliere l'oggetto non familiare, 
rendimento e memoria sono misurati osser- 
prestazioni dell'animale. 

uoi primi lavori, Mishkin trovò che nella scim- 
festava un deficit di memoria soltanto se la 
i includeva l'ippocampo e l’amigdala. Ciò portò a 
l'amigdala fosse una struttura chiave nel si- 
memoria. Ma questa idea non concordava 
ti osservati sui pazienti amnesici come R.B., che 
di un’amnesia anterograda causata da una le- 
litata ai soli neuroni CAI1 dell’ippocampo, in as- 
siasi danno dell’amigdala. Stuart Zola, Larry 
‘e i loro collaboratori (Zola-Morgan et al., 1993) 
University of California, a San Diego, hanno in- 
\su tale problema. Questa équipe di ricerca ha pro- 
el cervello di scimmie lesioni più selettive, che in- 
vano separatamente l’amigdala o l’ippocampo, o 
che circonda ciascuna di queste strutture. Le 
lotte chirurgicamente coinvolgevano l'amig- 
a corteccia entorinale o la circostante neocorteccia 
)paraippocampale e la corteccia peririnale (aree 35 
mann) (Figura 8.26). Questi ricercatori si pro- 
no di approfondire il lavoro di Mishkin, che ave- 
comportato lesioni alla neocorteccia circostan- 
ala 0 l'ippocampo, per via del modo in cui ve- 
zzato l'intervento chirurgico. 

la e collaboratori hanno trovato che i deficit di me- 
ì più gravi erano quelli prodotti dalle lesioni all’ip- 
ipo e all'amigdala, soltanto quando il danno era 
‘anche alla corteccia che circonda queste regioni. 
I erano limitate all’ippocampo e all’amigdala, 
la corteccia circostante era risparmiata, la memo- 
‘animale era indipendente dalla presenza o dall’as- 
i di lesioni all'amigdala. L’amigdala, quindi, non po- 
far parte del sistema che sostiene l'acquisizione di ri- 
‘nella memoria a lungo termine. 


In ricerche successive, Zola e collaboratori hanno ge 
nerato lesioni selettive della corteccia circostante nelle 
regioni peririnale, entorinale e paraippocampale. Le pre- 
stazioni nei test di discriminazione ritardata non familia- 
re risultarono peggiorate (Figura 8.27). Studi di follow-up 
hanno poi rivelato che le lesioni delle cortecce peririnale 
e paraippocampale da sole producevano deficit di memo- 
ria significativi, 

Come si accorda questo dato con la grave amnesia an- 
terograda di R.B., il paziente nel quale la lesione cere- 
brale era limitata all'ippocampo e non coinvolgeva la cir- 
costante corteccia peririnale o paraippocampale? Queste 
regioni ricevono informazioni dalla corteccia associativa 
visiva, uditiva e somatosensoriale, e trasmettono questi 
input all'ippocampo (Figura 8.28); da qui altre proiezio- 
ni ritrasmettono gli input a regioni corticali (Figura 8.29). 
L'ippocampo non può funzionare correttamente se que- 
ste connessioni vitali sono danneggiate. Inoltre, oggi sap- 
piamo che le regioni peririnale e paraippocampale sono 
esse stesse responsabili di una notevole attività di elabo- 
razione; per questa ragione le lesioni limitate all'ippo- 
campo non producono forme di amnesia così gravi quan- 
to quelle che comprendono anche la corteccia circo- 
stante. 

Ricapitolando, i dati ottenuti sugli animali sono alta- 
mente coerenti con le evidenze emerse dai pazienti amne- 
sici come R.B. e H.M., le quali indicano che il sistema ip- 
pocampale nel lobo temporale mediale e la corteccia a 
esso associata sono strutture critiche per la formazione dei 
ricordi a lungo termine, Le lesioni che danneggiano diret- 
tamente l'ippocampo, o le connessioni input-output tra 
ippocampo e neocorteccia, provocano gravi deficit di me- 
moria. L'amigdala non è una componente cruciale del si- 
stema per la memoria episodica, ma lo è per la memoria 
emozionale (si veda il Capitolo 13). Altro punto di accor- 
do tra i risultati ottenuti sugli animali e quelli sui pazienti 
amnesici è la conservazione dei processi della memoria a 
breve termine, dopo il danneggiamento del lobo tempora- 
le mediale; nelle scimmie i deficit di memoria che si mani- 
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8.27 Prestazioni nel test 

di discriminazione ritardata 

non familiare tra due oggetti, fornite 
in due diverse sessioni da scimmie 
normali (N), scimmie con lesioni 

alla formazione ippocampale, 

alla corteccia paraippocampale 

e alla corteccia peririnale (H++), 

e scimmie con lesioni alla formazione 
ippocampale e alla corteccia 
paraippocampale (H+). (a) Iniziale 
‘apprendimento del compito con 
ritardo di 8 s; colonnine vuote = test 
1; colonnine piene = test 2. (b) 
Prestazioni dei tre gruppi di scimmie, 
con ritardi di diversa durata, Sono 
rappresentate (in rosso) le lesioni 

in H+ (in alto) e in H++ (in basso), 
in sezioni coronali. Adattata 

da Zola-Morgan et al. (1993). 


festavano nel compito di discriminazione ritardata non 
familiare tra due oggetti diventavano più evidenti all'au- 
mentare dell'intervallo fra la presentazione del sample e il 
test. Quindi il lobo temporale mediale non è essenziale 
per i processi a breve termine o per la memoria di lavoro. 
Come abbiamo detto sopra, il lobo temporale mediale 
non è la sede del magazzino a lungo termine, perché il 
danneggiamento di quest'area non porta a un'amnesia re- 
trograda totale; piuttosto il lobo temporale mediale è una 
componente cruciale nell'organizzare e consolidare le me- 
morie a lungo termine, che sono immagazzinate in modo 
permanente in forma distribuita su tutta la neocorteccia. 


Brain imaging e visualizzazione della memoria 
pid LI I li iS 


Le ricerche finora descritte erano incentrate su esseri 
umani e animali con lesioni cerebrali. Questi dati sono 
concordi nell'evidenziare il ruolo svolto dal lobo tempo- 


rale mediale nella memoria e l'indipendenza | 
moria procedurale e del priming percettivo (x 
del condizionamento e dell’apprendimento 
tivo) dal sistema del lobo temporale mediale, N 
decennio gli studi su soggetti normali ha 
un aumento esponenziale, grazie ai metodi dell 
sualizzazione funzionale. I risultati sono alqu 

lanti e confermano ed estendono i dati eme 
di lesione. Nei paragrafi che seguono pi 
gna i recenti studi sull’organizzazione cerebral 
moria episodica, della memoria semantica, del 
ria procedurale e del PRS. 


Ml Codifica e recupero delle memorie 


Data l'ipotesi di un possibile ruolo del sistemaij 
le nella codificazione di memorie in depositi al 
mine, i ricercatori si sono messi al lavoro con, 
per verificare questa teoria mediante la tomogral 


n 


sione di positroni (PET) € ja risonanza magnetica funzio- 
nale (MRI). Una di queste linee di ricerca si è incentrata 
sulla codifica e il riconoscimento delle facce. Il problema 
di fondo era chiarire se l'ippocampo diventa attivo quan- 
do vengono codificate nuove informazioni di questo tipo. 
James Haxby, Leslie Ungerleider e i loro collaboratori 
(1996) al NIMH hanno presentato ai soggetti immagini di 
volti oppure pattern senza senso e ne hanno analizzato 
tramite la PET le prestazioni mnestiche. In condizioni spe- 
rimentali differenti i soggetti dovevano memorizzare (co- 
dificare) un volto, riconoscerlo e analizzarlo percettiva- 
mente mettendo a confronto due facce (Figura 8.30). 
Mentre il soggetto era così impegnato, le scansioni PET ne 
registravano le variazioni emodinamiche nei distretti cere- 
brali indotte dall'attività neuronale locale. 

Questi ricercatori hanno così trovato che la regione ip- 
pocampale destra viene attivata durante la codifica ma 
non durante il riconoscimento di una faccia, operazione 
in cui si presume intervengano i processi del recupero 

= (Figura 8.31). Questi dati concordano con quelli riscon- 
HLA trati sui pazienti amnesici con danni al lobo temporale 

imma del flusso delle informazioni fra la neocorteccia . n È È 
campale. DG = giro dentato; HPC = corteccia mediale tali da causare un ‘amnesia anterograda, lascian- 
le: Sub= subiculum; EC = corteccia entorinale. Da Cohen do però intatta la memoria retrograda di ricordi distanti 
um (1993). nel tempo. Inoltre la codifica si associa all'attivazione 


associazione unimodali e polimodali 


Roditori 


Primati 


Aree di 
‘associazione 
neocorticali 


Regione 
paraippocampale 


ippocampo 


memoria nelle scimmie e nel ratti, La maggior parte delle aree corticali invia informazioni all'ippocampo. 
i sono la corteccia peririnale (in viola), 


più suddivisioni dell'area paraippocampale. Tali suddivisioni 
fiola più chiaro). Queste ultime aree sono tra loro collegate e proiettano a regioni 


1 e il subiculum, Ne consegue che la regione paraippocampale è un sito 
ste informazioni dalla corteccia all'ippocampo. Dopo essere state 
paraippocampale, alle stesse aree corticali da cui sono provenuti 


Anatomia del sistema ippocampale della 
neocorticali (in blu) proiettano a una 0 
DI paraippocampale (Viola più scuro) e la corteccia entorinale (Vi 
ne dell'ippocampo (in verde), compreso il giro dentato, i campi CA3 e CA 

za di molti input corticali. Inoltre, la regione paraippocampale trasmette que 
te nell'inpocampo, le informazioni possono essere ritrasmesse, tramite la regione 
originali. Adattata da Eichenbaum (2000). 
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A 
i 


Percezione 
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Controllo 


8.30. Aicuni esempi degli stimoli usati in uno studio PET sulla codifica 
e il recupero di informazioni relative ai volti. Durante un compito 

di codifica, i soggetti dovevano memorizzare alcune facce, poi utilizzate 
in un test successivo. Durante Un compito di riconoscimento, i soggetti 
dovevano determinare se avevano già visto un certo volto in precedenza, 
In un compito di controllo relativo alla percezione dei volti, si chiedeva 

al soggetti di confrontare due facce, Infine, in un compito sensomotorio 
di controllo, si presentavano ai soggetti pattern senza senso ed essi 
dovevano premere un pulsante. 


della corteccia prefrontale sinistra, mentre il riconosci- 
mento attiva la corteccia prefrontale destra. Questi risul- 
tati hanno portato ulteriori conferme al supposto ruolo 
svolto dall'ippocampo nella memoria, oltre a mettere in 
luce possibili asimmetrie tra i due emisferi nelle funzioni 
mnestiche. Tali asimmetrie interemisferiche sono forse 
specifiche per la memoria dei volti, oppure hanno una 
valenza più generale? 

Endel Tulving, insieme ai suoi collaboratori Lars Nyberg 
e Roberto Cabeza, ha studiato con la PET la codifica e il re- 
cupero di informazioni episodiche (Nyberg et al., 1996). 


Analizzando soggetti che stavano eseguendo un ci 
di recupero di memorie episodiche, si è rilevata l’att 
ne di regioni nell'emisfero destro, ma non nel sinis 
questi studi PET, nel corso di una sessione di add 
to si somministravano a soggetti normali delle fi 
na delle quali consisteva nella breve definizione di 
rola presentata alla fine della frase stessa (per esempi 
vertimento per chi ama saltare - trampolino»). Q 
erano simili a quelle usate con K.C. per l'appre 
nuove informazioni semantiche; ma, mentre i 
normali non hanno difficoltà a ricordare l’episo 
hanno appreso le nuove definizioni, K.C. ri ì 
prendere le informazioni ma non a ritenere il ricon 
sodico dell'esperienza di apprendimento. 
Il primo giorno dell'esperimento si prese 
soggetti — tutti volontari normali — 120 frasi. Il g 
guente, nel quale si eseguirono le scansioni PET), 
definizioni vecchie se ne aggiunsero 120 nuove. In 
sedute di scansione, le definizioni presentate 
vano in prevalenza frasi vecchie; in altre, invece, p 
vano le frasi nuove. Quindi si valutarono le vat 
irrorazione ematica, mettendo a confronto i ql 
Strati quando il soggetto riceveva in prevalenza fra 
ve, o invece frasi vecchie. Nell’identificare corre 
vecchi item rispetto a quelli nuovi, cioè nel riconos 
definizioni già viste in precedenza, la prestazioned 
getti fu superiore al 95% di risposte corrette. 
questo compito, si osservò un aumento del flusso éi 
cerebrale nella corteccia prefrontale dorsolatera 
Un certo grado di attivazione si osservò anche ne 
teccia prefrontale dorsolaterale sinistra, ma di m 
tità e in aree non simmetriche rispetto all'emi. 
Inoltre si riscontrò attivazione nel lobo parietale. 
I processi di codifica e di recupero risultarono: 
zati, rispettivamente, all’emisfero sinistro e a qui 
stro. Ciò ha portato allo sviluppo di un modello. 
con l'acronimo HERA (da hemispheric encoding 
asymmetry), che sta per «asimmetria emisferica trad 
e recupero», Secondo quanto presuppone questo mi 
la codifica coinvolge maggiormente l'emisfero 
mentre il recupero coinvolge di più l'emisfero 
trambi i processi avvengono principalmente ne 
cia prefrontale dorsolaterale. Durante la codifica ei 
pero di informazioni dalla memoria a lungo 
massimo di attività si manifesta in aree della n 
In una rassegna piuttosto esauriente di dozzined 
PET e fMRI, Roberto Cabeza e Lars Nyberg (2000) 
valutato quanto generalizzabile sia il dato dell’ 
le regioni prefrontale, temporale e temporale m 
rante una vasta gamma di compiti che implicano 
ca e il recupero di memorie episodiche. Analizzan 
sultati di numerosi studi, i due ricercatori ha 
che le regioni prefrontale e ippocampale di sinisi 
risultate attive durante la codifica intenzionale 
mazioni, mentre la regione prefrontale destra si 
ta durante il recupero di ricordi episodici (Figura 


Sinistra 


831 Dati PET che mostrano l'attivazioni 


Mela corteccia prefrontale destra, non in quella 


ffne inferiore della figura). Si osservano anche altre regioni, supplementari, in cui vi è un grado significativo di 
9 9 


WMattata da Haxby et al. (1996), 


Studi più recenti hanno usato la fMRI evento-correlata 
tr studiare l'elaborazione di singoli item in funzione del 
Wixcesso nella codifica, indicato dalla prestazione in suc- 
\ssivi compiti di memoria. Studi di questo tipo sono sta- 
ti condotti da Anthony Wagner insieme ai suoi collabo- 
fitori presso il MIT, la Harvard University e il Massachu- 
its General Hospital (1998), e dall'équipe di John Ga- 
lrieli a Stanford (Brewer et al., 1998). Questi ricercatori 
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Riconoscimento > Controllo 
della percezione 
(2>3,09|z> 2,58) 


Riconoscimento < Controllo 
della percezione 
(2>3,09|z> 2,58) 


Ila regione ippocampale destra e della corteccia prefrontale sinistra, durante la codifica di informazioni 
Ratie a volti (riquadri A, B e C, parte superiore della figura). Quando, in un secondo tempo, un volto viene riconosciuto, l'attività si concentra 
sinistra; durante il compito di riconoscimento non si osserva alcuna attività ippocampale (riquadri A, B e C 


aumento o di diminuzione dell 


hanno presentato item di vario tipo, eseguendo scansioni 
fMRI sui soggetti mentre stavano codificando le informa- 
zioni ricevute; poi, a distanza di qualche tempo, li hanno 
sottoposti a test sulla capacità di ricordare gli item osser- 
vati. L'équipe di Wagner ha utilizzato come item delle 
parole, mentre quella di Gabrieli si è servita di complesse 
fotografie a colori. Il metodo della fMRI evento-correlata 
ha permesso di raggruppare e analizzare i dati originali 
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Monitoraggio della rievocazione nel cervello umano con metodi elettrofisio! 


Un criterio prezioso per stabilire sei processi espliciti e quelli implici- 
ti sono sostenuti da sistemi neurali distinti, consiste nel dimostrare 
che i due tipi di processi sono indipendenti. Ciò significa dimostrare 
che la prestazione in test impliciti non è correlata ai ricordì espliciti 
degli item dei test. Nella ricerca sulla memoria, uno dei problemi più 
gravi è la difficoltà di rivelare in quale misura i pazienti ritengono 
informazioni che hanno avuto in precedenza, anche quando non 
sono tenuti a rievocarle. Poter distinguere fra soggetti normali che 
riescono o che non riescono a ricordare, sarebbe di immensa utilità. 
Recentemente Ken Paller, Marta Kutas e collaboratori (1995) hanno 
elaborato un metodo che consente di fare questo mediante la regi- 
strazione di segnali elettrici (potenziali evento-correlati, o ERP) rela- 
tivi all'attività cerebrale in persone sane. 

Il metodo usato da questi ricercatori prevede una diversa pro- 
fondità di elaborazione di parole nella fase di codifica; infatti i sog- 
getti dovevano o generare un'immagine mentale della parola pre- 
sentata, oppure indicare semplicemente se essa conteneva più di 
una sillaba. Più tardi i soggetti venivano sottoposti a un compito di 
decisione lessicale («è una parola?»), in merito a una lista di parole 
e a stringhe di lettere che formavano non-parole. Queste parole de- 
rivavano in parte dalla lista utilizzata nel precedente compito di ge- 
nerazione di immagini mentali, in parte dalla lista usata nel compito 
di individuazione delle sillabe e in parte erano nuove parole, mai 
presentate prima ai soggetti. In un secondo esperimento i soggetti 
dovevano eseguire il compito di decisione lessicale e dire se ricono- 
scevano di avere già visto quelle parole. In ciascuno di questi esperi- 
menti i ricercatori hanno valutato, mediante appositi post-test di ri- 
conoscimento, in quale misura i soggetti ricordavano le parole. 

Le misure comportamentali hanno rivelato effetti di priming nel 
compito di decisione lessicale (le parole già viste erano classificate 
come parole più velocemente di quelle nuove). Il priming non era in- 
fluenzato dal fatto che le parole fossero già state viste nella condi- 
zione della generazione di immagini mentali oppure in quella di in- 
dividuazione delle sillabe. Ma nei post-test di riconoscimento i pun- 
teggi furono significativamente diversi a seconda del compito svolto 
nella fase di studio: la prestazione dei soggetti nel riconoscere paro- 
le già viste era migliore, se al momento dello studio avevano gene- 
rato un'immagine della parola stessa. Quindi i dati comportamentali 
differivano rispetto all'influenza esercitata dal compito sui processi 
impliciti (decisione lessicale) e su quelli espliciti (riconoscimento). E 
per quanto riguarda gli ERP, vi erano segni elettrofisiologici della 
rievocazione? Sì, tra 500 e 900 ms dopo la comparsa della parola, il 
voltaggio era più positivo quando l'ERP era evocato da'una parola 


raccolti nella fase di codifica, in funzione del fatto che gli 
item fossero in seguito ricordati oppure dimenticati (fat- 
to rivelato, per esempio, da un test di riconoscimento). 
Ovvero, sono stati cumulati i dati relativi alle risposte 
agli item successivamente ricordati, e lo stesso è stato fat- 
to, separatamente, per i dati riguardanti le risposte agli 
item poi dimenticati. Che cosa prevedete che si sia trova- 
to? 


GLI STRUMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


già vista nella condizione dell'immagine mentale, 
parola presentata nella condizione delle sillabe. Pi 
teva l'effetto che il compito della fase di studio 
stazione nel test di riconoscimento, si è assunto 
evocato sia un segno fisiologico di rievocazione. Ci 
mente vero, dal momento che il test di memoria 
chiedeva la rievocazione. Questi ricercatori hanno quine 
gli ERP consentono un'osservazione dell'esperienza sc 
na non inficiata dai resoconti introspettivi, notoriar 


Esperimento 1 Esperimenti 


Compito dell'immagine 
Compito delle sillabe 


Vr 


Immagine - sillabe 


Gli ERP registrati da Paller, Kutas e Mclsaac (1995) ne 
esperimenti, in cui questi ricercatori hanno studiato le 

che erano state in precedenza mostrate în due diverse 

In una condizione i soggetti dovevano generare un'' 

della parola presentata (tracciato rosso), nell'altra do 

di quante sillabe era composta la parola (tracciato blu). | 
rappresentano la differenza tra queste due condizioni, 
sottraendo le due forme d'onda (la condizione del 

la condizione delle sillabe). Le parole codificate nella 
dell'immagine evocavano risposte positive più grandi, in un 
di latenze da 500-900 ms; tale effetto era maggiore quando 
richiedeva ai soggetti di fornire anche un giudizio di ri 

(in basso a destra), 


Entrambi i gruppi di ricerca hanno trovato che 
sposte evento-correlate erano maggiori nelle rey 
frontale e temporale mediale (corteccia paraippo 
durante la codifica di parole, o di immagini, in segu 
cordate. È però interessante notare che la localiz 

dell'attivazione prefrontale in un particolare ei 
destro oppure sinistro, era specifica per il tipo din 
le memorizzato. Wagner e collaboratori, che come 
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8.32. Quadro sinottico delle aree 
della corteccia prefrontale che 
mostrano attivazione nella codifica 
episodica e nel recupero semantico 
(blu), oppure nel recupero episodico 
(rosso). | dati derivano dagli studi 
menzionati in figura. Per gentile 
concessione di Roberto Cabeza 


isodica e recupero semantico Tulving et al.(1994) 
Nyberg, Cabeza e Tulving (1996) 


Recupero episodico 
Nyberg, Cabeza e Tulving (1998) 


LIFG posteriore 


Giro paraippocampale/giro fusiforme 


Variazione del segnale (%) 
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8:33 Durante la codifica di parole in seguito ricordate, l'attivazione fu maggiore che non per le parole poi dimenticate. | dati relativi all'attività 
nento-correlata e al suo decorso temporale furono raccolti da varie regioni del cervello, tra cui il giro frontale inferiore sinistro, anteriore e posteriore 
IFG, da /eft inferior frontal gyrus) e l'opercolo frontale. Adattata da Wagner et al. (1998) 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 
Falsi ricordi e lobi temporali mediali 


Quando la memoria ci fa difetto, in genere dimentichiamo eventi ac- 
caduti nel passato. A volte, però, accade qualcosa di molto più sor- 
prendente: ci ricordiamo di eventi mar'accaduti. Mentre l'oblio è og- 
getto di ricerche da più di un secolo, è mancato un buon metodo per 
studiare in laboratorio i falsi ricordi fino a quando, nel 1995, Henry 
Roediger e Kathleen McDermott della Washington University non 
hanno riscoperto una vecchia tecnica. Questo approccio consiste nel 
presentare ai soggetti una lista di parole (per esempio, filo, spillo, 
cruna, cucito, aguzzo, punta, pagliaio, dolore, iniezione, ecc.) in cui 
tutti i vocaboli sono strettamente associati a una parola che non vie- 
ne presentata (in questo caso, ago; avete dovuto tornare indietro e rì- 
leggere la lista?). Quando in un secondo tempo si chiede ai soggetti 
di ricordare o riconoscere le parole della lista, essi mostrano una forte 
tendenza a ricordare come presente la parola associata alle altre ma 
non presentata. Quest'illusione è così potente che i soggetti sono tut- 
ti pronti a dichiarare di ricordare di avere distintamente visto nella li- 
sta di studio la parola critica, che in realtà non c'era. 

Tuttavia, quando i soggetti vengono accuratamente esaminati 
circa l'esperienza coscìente associata al ricordo degli item nella lista 
(veri item) e alle parole critiche non presentate (falsi item), essi tendo- 
no ad attribuire ai veri item un punteggio superiore rispetto ai falsi 
Item, in termini di caratteristiche sensoriali (Mather et al., 1997; Nor- 
man e Schacter, 1997). Questo risultato ha introdotto nella ricerca 
sui falsi ricordi un vero rompicapo: come possono i soggetti umani 
credere nei loro ricordi illusori, e allo stesso tempo essere in grado di 


li hanno usato parole, hanno trovato che l’attivazione si 
manifestava soprattutto nell'emisfero sinistro (Figura 
8.33), mentre il gruppo di Gabrieli, che si è avvalso di fo- 
tografie a colori, ha trovato che gli effetti coinvolgevano 
soprattutto la corteccia frontale destra e il lobo temporale 
mediale a livello bilaterale (Figura 8.34). 

Anche se qui ci siamo concentrati sulle attivazioni nel 
lobo temporale mediale e nella corteccia prefrontale du- 
rante i processi di codifica e recupero di memorie episo- 
diche, alcuni studi hanno rilevato attivazione anche nel- 
la corteccia parietale mediale, vicino al giro quadrato, du- 
rante il recupero episodico. Insieme al coinvolgimento 
della corteccia prefrontale destra nel recupero delle me- 
morie episodiche, questi effetti parietali mediali sonosol- 
tanto due esempi delle molte nuove scoperte scaturite 
dagli studi di neurovisualizzazione funzionale. Vale a 
dire che, in base ai risultati ottenuti dallo studio di pa- 
zienti amnesici o di animali, non si pensava che queste 
regioni prendessero parte al recupero episodico. 


Mi Codifica e recupero delle memorie semantiche 


Anche i processi di codifica e recupero delle conoscenze 
semantiche sono stati indagati mediante le tecniche di 
neurovisualizzazione funzionale; anche in questo caso ne 


distinguerlì dai ricordi reali in termini di caratteristiche si 
Recentemente Roberto Cabeza della Duke Un 
da un vasto gruppo di ricercatori (Cabeza et al., 200 
possibile risposta all'enigma. In questo studio i sogg 
un videotape in cui due personaggi presentavano alte 
ste di parole associate. Dopo di che si chiedeva ai s0gg 
un test di riconoscimento nuovo/vecchio, che compren 
item falsi e nuove parole non correlate (nuovi item); 
mente i soggetti erano sottoposti a risonanza n 
Per ogni tipo di item sono state misurate separa 
del flusso emodinamico cerebrale, indicanti cambiami 
dell'attività neurale. La prestazione nel compito di mei 
come negli studi precedenti: i partecipanti erano în grado 
re e respingere i nuovi item, ma mostravano una forte 
noscere erroneamente anche gli item falsi. Questi 
trovato una dissociazione fra due regioni del lobo ter 
come si vede nella figura, | falsi item evocavano nell'ippocam 
teralmente, un'attività neurale uguale agli item verì e un'att 
giore rispetto ai nuovi item. Invece nel giro paraippocampale 
ne che circonda l'ippocampo) dell'emisfero sinistro i falsi 
no all'incirca lo stesso livello di attività dei nuovi item, e 
gnificativamente inferiore rispetto al veri item, Cioè ll 
spondeva in modo simile sia agli item veri che ai falsî, 
paraippocampale rispondeva con più forza agli item veri 
falsi. Poiché gli item veri erano simili a quelli falsi in ter 


sono scaturite nuove, significative, scoperte. In pat 
re, le evidenze a favore di un’organizzazione dom 
specifica (secondo la quale la conoscenza degli 
animati e quella degli oggetti inanimati sarebbero lot 
zate in regioni corticali distinte) hanno aperto pro 
ve davvero affascinanti. Passeremo in rassegna i pi 
centi risultati di queste ricerche nel Capitolo 9; qui 
miteremo ad accennare brevemente al recupero sem 
co. Come si può vedere nella Figura 8,32, a differet 
recupero episodico che attiva la corteccia prefront 
stra, il recupero semantico coinvolge la corteccia p 
tale sinistra. La regione comprende l’area di Broca 
44 di Brodmann, con interessamento della circo 
area 46) e la regione laterale ventrale (le aree 44 
Brodmann). La lateralizzazione all’emisfero sinistro 
ne, indipendentemente dal fatto che i ricordi rea 
siano relativi a oggetti oppure a parole. 


® Codifica e recupero delle memorie procedurali 


Nei paragrafi precedenti abbiamo visto come gli an 
possano apprendere in modo implicito delle sequ 
motorie (conoscenza procedurale), anche quando 
incapaci di formarsi ricordi espliciti sull’apprendim 
di quelle stesse sequenze (si veda la Figura 8.19). Ip 


antico, mentre ne differivano in termini di contenuto senso- 
sii risultati suggeriscono che l'ippocampo sia coinvolto nel re- 
informazioni semantiche e il giro paraippocampale nel re- 
B informazioni sensoriali. 

dissociazione fornisce una soluzione possibile per l'enigma 
le accennato sopra: il sistema di memoria nei lobi temporali 
Ùò generare due differenti tipi di messaggi, al momento della 
delle informazioni. Mentre l'attività ippocampale ante- 
che gli item falsi siano uguali agli item veri, l'attività 
pale posteriore suggerisce che | falsi item siano come 
Dv. Questi due messaggi non sono contraddittori: i falsi item 
quelli veri in termini di proprietà semantiche, ma in termini 
Metà sensoriali sono uguali a quelli nuovi. 


qnificativo di afflusso sanguigno nei lobi temporali mediali 
Corrispondenti funzioni emodinamiche. (a) Le regio 
bilaterali mostravano un'attivazione maggiore con gli item 
che con quelli nuovi; fra item veri e falsi non vi era differenza. 
le paraippocampale posteriore nell'emisfero sinistro 
(un'attivazione maggiore con gli item veri, rispetto ai falsi 
fra questi ultimi due tipi di item non si rilevava alcuna 
differenza di attivazione. 


ici forniscono una potente prova del fatto che 
Ndimento implicito non richiede necessariamente 
enza esplicita del materiale. 

Grafton, Eliot Hazeltine e uno degli autori di 
lo testo (R.B.I.) (1995) hanno investigato le basi neu- 
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rali dell'apprendimento motorio procedurale in soggetti 
normali. A questo scopo hanno studiato condizioni in 
cui i soggetti apprendevano impli 
motorie durante l'esecuzione di compiti doppi, che im- 
pedivano loro di notare e apprendere in modo esplicito 


‘amente sequenze 
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‘oppure dimenticate, Adattata da Brewer et al. (1998). 


Studi mediante fMRI evento-correlata dei quadri di attivazione e loro decorso temporale (emodinamica), durante la codifica di fotografie in seguito 
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le sequenze. I soggetti dovevano rispondere alle sequen- 
ze-stimolo premendo un pulsante con la mano destra, 
mentre prestavano attenzione a una sequenza di toni, te- 
nendo il conto di quelli a frequenza più bassa. I ricercato- 
ri hanno poi confrontato questa condizione con un'altra 
in cui i soggetti avevano un unico compito, quello di ap- 
prendere la sequenza, perciò potevano acquisirne una co- 
noscenza esplicita. 

La PET eseguita durante la condizione del compito 
doppio ha rivelato attività nella corteccia motoria e nel- 
l’area motoria supplementare dell'emisfero sinistro e, a li- 
vello bilaterale, nel putamen dei gangli della base, Inoltre 
risultavano attivate la corteccia prefrontale rostrale e la 
corteccia parietale. Quindi, mentre i soggetti stavano ap- 
prendendo implicitamente il compito, erano attivate le 
aree cerebrali che controllano i movimenti corporei. Eli- 
minando il compito uditivo distraente, apparivano atti- 
vati la corteccia prefrontale dorsolaterale destra, la cor- 
teccia premotoria destra, il putamen destro e la cortec la 
parieto-occipitale bilaterale (Figura 8.35). In questa con- 
dizione, sette dei dodici soggetti acquisirono la sequenza 
a livello cosciente. La Figura 8.35 (in basso) illustra le dif- 
ferenze di attivazione tra i sette soggetti che diventarono 
consapevoli della sequenza e i cinque che non lo diven- 
tarono. Gli effetti della coscienza sono stati messi in rela- 


8.35. Attivazioni corispondenti 
all'apprendimento implicito di 
sequenze motorie in soggetti normali, 
Scansioni che mostrano le aree 

di attivazione (aree bianche), 
sovrapposte a scansioni MRI. Quando 
i soggetti eseguivano un compito 
doppio, destinato a stimolare 
l'apprendimento implicito (fila 
superiore), venivano attivate aree 
cerebrali diverse rispetto a quando 

| soggetti eseguivano un compito 
singolo, durante jl quale avevano 

la possibilità di sviluppare una 
conoscenza esplicita della sequenza 
(fila centrale). La fila inferiore mostra 
le differenze tra i soggetti che 
svilupparono una conoscenza 
consapevole della sequenza (N = 7) 
e quelli che non lo fecero (N = 5) 
nella condizione di compito singolo. 
L'emisfero destro è a sinistra 
Da Grafton et al. (1995), 


zione con l'attività del lobo temporale destro, del 
teccia parietale inferiore, destra e sinistra, della cò 
premotoria destra e della corteccia del cingolo anté 

Questi dati PET, e le prove convergenti emer 
studi di stimolazione magnetica transcranica e da 
cerche su animali, indicano che la corteccia moto 
un ruolo critico nell’apprendimento procedurale îi 
to di schemi di movimento. L'attivazione del pi 
era prevedibile, in quanto i pazienti affetti da 
Huntington (malattia degenerativa dei gangli della 
manifestano deficit nei compiti di apprendimento! 
quenze. Poiché la corteccia motoria supplementare] 
tava attivata anche durante l'apprendimento implit 
possibile che essa faccia parte di una rete di aree sub 
cali e corticali, note nel complesso col nome di 
motore corticale-subcorticale (cortical-subcortical motori 
che regola i movimenti volontari. L'apprendiment 
conoscenza espliciti delle sequenze comportarono! 
mento dell'attività nella corteccia premotoria destri 
la corteccia prefrontale dorsolaterale associata di 
moria di lavoro, nel giro del cingolo anteriore, nelle 
della corteccia parietale coinvolte nell’attenzione 
taria e nelle aree della corteccia temporale later 
immagazzinano le memorie esplicite. Questi dati 
strano che nei soggetti umani sani vi è una chiara d 
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zione fra i sistemi cerebrali coinvolti nei processi di 
prendimento e memoria espliciti o invece impliciti. 


Priming percettivo e memoria implicita ed esplicita 


Schacter e i suoi collaboratori (1996) alla Harvard 
rsity hanno indagato con uno studio PET le basi 
dell'innesco percettivo (apprendimento implici- 
(Questi ricercatori hanno usato come stimoli delle pa- 
ima hanno cercato di fare in modo che i soggetti 
Mantenessero un ricordo esplicito della lista presen- 
chiedendo loro di elaborare le parole solo rispetto a 
ftteristiche percettive superficiali (il numero di giun- 
a T- ovvero qualsiasi incrocio fra linee perpendico- 
che, intersecandosi, formano una sorta di T - nelle 
Ilere che componevano la parola). Dopo questa fase di 
lio, si è somministrato ai soggetti un compito implici- 
di completamento di radice; in alcuni blocchi di pro- 
le radici (le primissime lettere) derivavano da parole 
esentate, mentre in altri blocchi le radici appartene- 
Da parole nuove. Il compito consisteva nel dire una 
ola che completasse la radice: per esempio, dire «casa» 
guito alla presentazione della radice «ca__». Le scan- 
PET sono state eseguite solo durante l'esecuzione 
l com pito. A livello comportamentale si è manifestato 
fiming implicito; ovvero, con parole viste in prece- 
il numero delle radici completate è stato maggiore. 
l'ippocampo non è stato rilevato alcun segno di atti- 
le 0 disattivazione, mentre si è osservata una dimi- 
del flusso ematico nella corteccia occipitale bila- 
(area 19). Il priming percettivo implicito non era 
ndi associato all'attivazione dell’ippocampo. 
un altro esperimento si è manipolata l'operazione 
difica in modo da produrre un alto tasso di rievoca- 
è durante un test (giudizi semantici su parole presen- 
lattro volte), contro un basso tasso di rievocazione 
in altro test (giudizio sulle proprietà percettive delle 
‘rilevazione di giunzioni a T). L'ipotesi era che, al 
to di rievocare le parole, i soggetti avrebbero ri- 
lato più facilmente in modo esplicito la lista elabora- 
n maggiore profondità (alto tasso di rievocazione). 
iWamente con queste parole i soggetti furono più 
ti a ricordare e comparvero attivazioni significative 
ippocampo a livello bilaterale (Figura 8.36). 
questo e da altri studi si può trarre la conclusione 
essi del recupero implicito e di quello esplicito 
tenuti da sistemi cerebrali distinti. Lo studio di 
cter ha indicato che l'ippocampo è attivato soprat- 
) quando il recupero esplicito implica un'esperienza 
tiva col materiale da ricordare, non il semplice 
o di recuperare l'informazione. Mettendo insieme 
|sulla codificazione dei volti, ottenuti con la PET da 
by e collaboratori (si riveda la Figura 8.31), e i dati re- 
effetti di lesioni in animali e pazienti umani, è 
ole concludere che l’ippocampo interviene nella 
ca di nuove informazioni, ma anche nel recupero 


Basso tasso 
di rievocazione 
meno la baseline 


Alto tasso 
di rievocazione 
meno la baseline 


8.36 Scansioni PET durante il recupero di parole viste in precedenza 
in due diverse condizioni di codifica. In una condizione, che portava 

a un basso tasso di rievocazione, il compito consisteva nell'osservare 

le parole e formulare un giudizio percettivo (rilevare le giunzioni a T nelle 
lettere). Nell'altra condizione, che produceva un alto tasso di rievocazione, 
al momento della codifica le parole erano mostrate più volte e i soggetti 
dovevano formulare su di esse giudizi semantici. Quando il recupero era 
basso (a sinistra), l'attività del cervello aumentava nella corteccia 
occipitale, per via della natura percettiva del compito. Ma quando nella 
fase di codifica era stato importante il significato, e quindi il tasso 

di rievocazione era alto, allora era attivata la regione ippocampale. 
Adattata da Schacter et al. (1996). 


di informazioni recenti, quando la rievocazione è esplici- 
ta. Il dato forse più interessante è che la disattivazione 
della corteccia visiva per parole viste in precedenza è una 
componente del priming percettivo. 

In conclusione, gli studi di neurovisualizzazione han- 
no dimostrato l'esistenza di pattern di attivazione neuro- 
nale coerenti con i sistemi di memoria suggeriti dalle ri- 
cerche cognitive e dagli studi suì pazienti amnesici e sui 
modelli animali. Inoltre le tecniche di neuroimmagine 
applicate all'indagine sulla memoria con l'approccio del- 
le neuroscienze cognitive hanno evidenziato alcuni risul- 
tati importanti e inattesi, per esempio le asimmetrie emi- 
sferiche nei processi di codifica e di recupero, Non v'è 
dubbio che nei prossimi anni le tecniche di imaging fun- 
zionale continueranno a fornire informazioni di inesti- 
mabile valore sulla memoria e i suoi substrati neurali nei 
soggetti umani sani. 


Basi cellulari dell'apprendimento 
e della memoria 


Nella maggior parte dei modelli proposti per spiegarne le 
basi cellulari, la memoria è il risultato di cambiamenti 
nella forza delle interazioni sinaptiche fra i neuroni di 
reti neurali. A quali modificazioni deve andare incontro 
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8.37 Schema dell'organizzazione 
sinaptica nell'ippocampo di ratto. 


la forza delle sinapsi per rendere possibili i processi del- 
l'apprendimento e della memoria? Hebb (1949) ha pro- 
posto una possibile spiegazione. La legge di Hebb afferma 
che, se una sinapsi è attiva mentre è attivo un neurone 
postsinaptico, quella sinapsi risulterà rafforzata: questo 
fenomeno è definito apprendimento hebbiano. 


Potenziamento a lungo termine e ippocampo 
A wr rey ttt. 


Dato il ruolo svolto dalla formazione ippocampale nei 
processi della memoria, da lungo tempo si è ipotizzato 
che i neuroni dell’ippocampo debbano essere plastici, 
cioè capaci di modificare le proprie interazioni sinapti- 
che. A partire dalla fine degli anni ‘60, gli studiosi hanno 
cercato di individuare i meccanismi sottostanti a questa 
plasticità nell'apprendimento e nell’immagazzinamento 
in memoria. Oggi è noto che il magazzino in quanto tale 
non risiede nell'ippocampo, ma ciò non era ancora stato 
chiarito quando si incominciò a lavorare sulla fisiologia 
delle cellule ippocampali. Questo fatto, tuttavia, non in- 
valida i modelli dell’ippocampo che prenderemo in esa- 
me, perché gli stessi meccanismi cellulari possono essere 
funzionanti e validi in varie aree corticali e subcorticali, 

Cominciamo, quindi, col rivedere rapidamente le tre 
principali componenti neurali eccitatorie dell'ippocampo 
(Figura 8.37): (1) la via perforante, che forma connessioni 
eccitatorie fra la corteccia paraippocampale e le cellule 
granulari del giro dentato, (2) le fibre muscoidi, che colle- 
gano le cellule granulari del giro dentato alle cellule pira- 
midali CA3 (sulle spine dendritiche), e (3) i collaterali di 
Schaffer, che collegano le cellule piramidali CA3 alle cel- 
lule piramidali CA1. Questo sistema offre ai ricercatori 
l'opportunità di studiare la plasticità sinaptica come mec- 
canismo dell’apprendimento a livello cellulare. 

Negli studi condotti da Bliss e Lomo (1973), la stimo- 
lazione degli assoni della via perforante nel coniglio pro- 


Cellule piramidali ìS 


vocò un aumento duraturo dell’ampiezza dei pott e 
postsinaptici eccitatori (EPSP). Cioè la stimolazio 
a un aumento della forza sinaptica lungo la via perl 
te, così che la successiva stimolazione generava nell 
lule granulari del giro dentato risposte postsinaptici 
grandi. Questo fenomeno, chiamato potenziamento 
g0 termine (LTP, da long-term potentiation), fu in se 
esteso alle altre due proiezioni eccitatorie dell'ipp 
po. I cambiamenti potevano durare ore in fettine 
di tessuto ippocampale preparate su piastre, che fac 
vano la registrazione. In animali vivi l’LTP può d 
addirittura giorni o settimane. Benché sin da allori 
trovato che gli LTP differiscono nelle tre vie, la sco 
del fenomeno del potenziamento costituisce una a 
ma fisiologica della legge di Hebb (1949). 

Per registrare l’LTP si può collocare un elettrodo 
molazione sulla via perforante e un elettrodo di 
ne in una cellula granulare del giro dentato (Figura £ 
Per prima cosa si invia un singolo impulso e si mis 
PSP che ne deriva. L'ampiezza di questa prima registr 
è la forza della connessione prima dell’induzione del 
Quindi si stimola la via perforante con una raffica d 
che in rapida successione; nei primi studi si usavano 
100 impulsi/s, in quelli più recenti appena $ im 
Dopo che l’LTP è stato indotto, si invia di nuovo unsi 
lo impulso e si misura la grandezza dell’EPSP nella 
postsinaptica. Dopo l’induzione dell’LTP l'ampiezza‘ 
PSP aumenta, un segno della maggior forza dell'effet 
naptico (Figura 8.38a). Un risultato affascinante è 
quando la frequenza di presentazione degli impulsi è 
si sviluppa l’effetto opposto, denominato depi 
lungo termine (LTD, da long-term depression) (Figura 8 
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Il principio associativo del potenziamento a lungo 
ne, un'estensione della legge di Hebb, asserisce che: 
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e uno forte agiscono contemporaneamente 
la sinapsi debole diventa più forte. Questo 
ito sottoposto a verifica diretta manipolan- 
neuroni CAI dell’ippocampo. Quando si 
alla stessa cellula due input deboli (W1 e 
put forte (S1), e W1 ed S1 sono attivi nello 
,, W1 viene rinforzato, mentre W2 non lo 
eguito sono attivi nello stesso momento W2 e 
\ è influenzato dall’LTP indotto da W2-S1. In 
risultati si possono enunciare tre regole per 
occorre che più input siano attivi nello 
îento (cooperatività); quando si verificano in- 
put più forti, gli input più deboli risultano 
ociatività) e soltanto la sinapsi stimolata esi- 
mento (specificità). 

Sia LTP, le cellule postsinaptiche devono 
ere gli input eccitatori, ma anche essere de- 
‘infatti l’LTP risulta ridotto dagli input che 
le cellule postsinaptiche. Analogamente l’LTP 
quando le cellule postsinaptiche sono 
quando invece si impedisce l’inibizione 
ca, l'ITP è facilitato. Abbinando un input di 
| abbastanza forte da indurre un LTP con l’i- 
li una corrente depolarizzante nella cellula po- 
venta possibile indurre il potenziamento. 


Elettrodi di 


perforante 


(a) L'LTP fa aumentare 
i psp 


PSP normali 


Oscilloscopio 


(b) L'ITD riduce 
ipsp 


cchiatura per la stimolazione e la registrazione, usata 
potenziamento a lungo termine (LTP) nelle vie perforanti, 
Tisposte prima e dopo l'induzione dell'LTP (microvolt). 
risposte nella depressione a lungo termine (LTD). 

i postsinaptici. 


M Recettori NMDA 


Il fatto che per produrre un LTP siano necessari un input 
eccitatorio e la depolarizzazione postsinaptica, si spiega 
con le proprietà del recettore dell’N-metil-D-aspartato 
(NMDA) [un analogo sintetico del glutammato], dotato di 
doppia regolazione dell'accesso e localizzato nelle spine 
dendritiche dei neuroni postsinaptici che esibiscono 
l'LTP. Nell'ippocampo il principale trasmettitore eccitato- 
rio è il glutammato, che può legarsi a recettori NMDA e 
non-NMDA. Se si introduce 2-amino-S-fosfonopentanoa- 
to (APS) nei neuroni CAI, i recettori NMDA sono bloccati 
chimicamente e l’induzione dell’LTP è inibita. Ma il trat- 
tamento con APS non produce alcun effetto sugli LTP già 
stabiliti in queste cellule. Quindi i recettori NMDA hanno 
un'importanza centrale nel generare l’LTP, ma non nel 
mantenerlo. A quanto suggeriscono i dati, il mantenimen- 
to dell'LTP potrebbe dipendere dai recettori non-NMDA. 

Qual è il meccanismo cellulare che permette lo svilup- 
po dell’LTP mediato dai recettori NMDA, e perché se que- 
sti sono bloccati dall’APS la generazione dell’LTP risulta 
inibita? I recettori NMDA sono di norma bloccati dagli 
ioni magnesio (Mg?*). Gli ioni Mg?* possono essere espulsi 
dai recettori NMDA soltanto quando il glutammato, cioè 
il neurotrasmettitore, si lega su di essi e quando la mem- 
brana è depolarizzata; ovvero i recettori NMDA dipendo- 
no (cioè sono ad accesso regolato, gated) sia dal voltaggio 
che dal trasmettitore. Quando queste due condizioni sono 
entrambe soddisfatte, gli ioni Mg?* vengono espulsi e il 
calcio (Ca?*) può entrare nella cellula (Figura 8.39). 

L'afflusso di Ca°* attraverso il recettore NMDA è criti- 
co per la generazione dell’LTP. Il Ca? funge da messagge- 
ro intracellulare del segnale che modifica le attività enzi- 
matiche, dalle quali dipende il cambiamento della forza 
sinaptica. Malgrado i rapidi progressi nella comprensione 
delle basi fisiologiche e biochimiche dell'LTP, i meccani- 
smi molecolari del rafforzamento sinaptico nell’LTP sono 
ancora al centro di un vivace dibattito. 

I cambiamenti che portano a una sinapsi più forte in 
seguito all'induzione dell’LTP, includono probabilmente 
meccanismi pre- e postsinaptici. Un'ipotesi è che l'LTP 
faccia aumentare la sensibilità dei recettori del glutam- 
mato non-NMDA postsinaptici, e stimoli un maggiore ri- 
lascio di glutammato a livello presinaptico. O, forse, mo- 
dificazioni fisiche nelle spine dendritiche possono far au- 
mentare l'efficienza della trasmissione degli EPSP ai den- 
driti. O ancora, può esservi un'aumentata efficienza del 
rilascio presinaptico di neurotrasmettitore, mediata da 
un messaggio della cellula postsinaptica alla cellula presi- 
naptica. 


Wìl Potenziamento a lungo termine 
e prestazione di memoria 


Avendo identificato un meccanismo cellulare plausibile 
quale fonte di cambiamenti plastici e duraturi della forza 
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8.39 Ruolo degli ioni Mg?* 
e Ca?* nel funzionamento 
del recettore NMDA. 


Neurone 
postsinaptico 
depolarizzato 


Ca 
m——_—_ II Ca? innesca 
l'induzione dell'LTP 


Dendrite 


Memoria a lungo termine Memoria a breve termine 
(MLT) (MBT) 
Memoria sensoriale 
MBT/memoria di lavoro 


Memoria dichiarativa Memoria non dichiarativa 
(memoria esplicita) (memoria implicita) 
Fatti Memoria Sistema Condizionamento ff Apprendi 
(memoria semantica) procedurale percettivo della classico 


rappresentazione 


Specifiche esperienze RI Conoscenza del mondo, 4 Abilità 

personali, in un particolare E] conoscenza degli oggetti, (motorie condizionate 
momento e luogo conoscenza del linguaggio, e cognitive) fra due 

(memoria autobiografica) priming concettuale stimoli 


Muscolatura 
scheletrica 


8.40 Schema generale delle relazioni fra i sistemi di memoria a lungo termine e i sistemi cerebrali sottostanti Questa figura è una rielaborazia 
della Figura 8.9, ma qui sono incluse anche le aree cerebrali candidate. 


Lobo temporale mediale È e 
Linea mediana del diencefalo pra 
Neocorteccia, in particolare eaSociativa 
la corteccia prefrontale 
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‘dovrebbe essere possibile produrre artificial- 
deficit di apprendimento e di memoria, tramite 
zione dell'LTP. Nell'ippocampo di topi normali, 
chimico dell’LTP altera la capacità di esibire un 
È apprendimento spaziale; quindi il blocco del- 
ce i processi normali della memoria spaziale. 
mente, manipolazioni genetiche tali da bloccare 
ta di eventi molecolari che innescano I'LTP, alte- 
ch'esse l'apprendimento spaziale. Questi esperi- 
orniscono prove molto forti a sostegno dell'idea 
occo dei recettori NMDA e l’inibizione dell’LTP 
ola memoria spaziale. 

due studi, che hanno dato risultati differenti, 


memoria (Bannerman et al., 1995; Saucier 
15). In entrambi questi esperimenti si è trovato 
omministrazione di farmaci capaci di bloccare i 
NMDA non impediva ai topi di apprendere a 
în un labirinto d’acqua (!): gli animali erano in 
‘costruirsi una nuova mappa spaziale, anche 
‘generazione dell’LTP era stata bloccata. A dif- 
dei lavori precedenti, in questi studi i topi erano 
trati a nuotare verso una piattaforma; ciò fu 
nte a impedire che il successivo blocco dei recetto- 
\ danneggiasse i nuovi apprendimenti spaziali. 1 
ono sottoposti a due condizioni diverse: alcuni 


uscire dall'acqua. Il topino deve imparare dove è 
lla piattaforma sfruttando stimoli esterni come punti 
, così da farsi una mappa spaziale. [N.d.T.]. 


rinto d'acqua, altri a svolgere un compito non-spaziale. 
La somministrazione di APS (la sostanza in grado di bloc- 
care i recettori NMDA) nell’ippocampo impedì nuovi ap- 
prendimenti nei topi preaddestrati al compito non-spa- 
ziale, ma non ebbe alcun effetto sui topi addestrati al 
compito spaziale. La conclusione è che i recettori NMDA 
possono essere necessari per apprendere una strategia 
spaziale, ma non per codificare una nuova mappa. Anche 
da un altro esperimento è risultato che il blocco dell'LTP 
non aveva effetti sul comportamento, ma il pattern era 
leggermente differente. Quando i topi furono preadde- 
strati a un compito non-spaziale, la memoria spaziale 
non fu interrotta dall’iniezione di un antagonista del- 
l’NMDA. La conclusione è che il preaddestramento aveva 
permesso unicamente di evitare gli effetti motori secon- 
dari del blocco dei recettori NMDA. Anche se questi due 
studi non hanno escluso la possibilità che i recettori 
NMDA siano coinvolti nei nuovi apprendimenti spaziali, 
tuttavia suggeriscono che i recettori potrebbero essere 
utilizzati da almeno due sistemi di memoria. Tali sistemi 
prendono parte al compito del labirinto d'acqua, ma po- 
trebbero essere consolidati dal preaddestramento, 

Il ruolo dell’LTP nella memoria ai livelli cellulare e 
comportamentale deve ancora essere pienamente chiari- 
to. Si discute molto se l’LTP abbia una localizzazione pre- 
sinaptica oppure postsinaptica, e perfino se l’LTP sia ne- 
cessario per la memoria spaziale. Due punti su cui vi è ge- 
nerale accordo sono che l'LTP esiste realmente a livello 
cellulare, e che i recettori NMDA svolgono un ruolo cru- 
ciale nell'induzione dell’LTP in molte vie cerebrali. Poi- 
ché I'LTP si trova anche in aree cerebrali al di fuori del si- 
stema ippocampale, la possibilità che il potenziamento 
costituisca la base per la modificazione a lungo termine 
entro le reti sinaptiche resta un'ipotesi di lavoro promet- 
tente. 


RIASSUNTO 


tà di acquisire nuove informazioni e di mantenerle nel 
stituiscono ciò che chiamiamo apprendimento e memo- 
cognitiva e le evidenze neuroscientifiche sostengo- 
\oria è supportata da molteplici sistemi cognitivi e 
i sistemi sono responsabili dei diversi aspetti della 
sì distinguono facilmente sul piano qualitativo. ll regi- 
, la rappresentazione percettiva, la memoria di la- 
lemoria procedurale, la memoria semantica e la memo- 
f'appresentano sistemi o sottosistemi dell’apprendi- 
ella memoria. Le strutture cerebrali che sostengono i 
della memoria differiscono a seconda del tipo di 
da ritenere, e di come l'informazione viene codifi- 
fata. 

0 biologico, il sistema della memoria comprende il lobo 
mediale, che forma e consolida le nuove memorie epi- 
e quelle semantiche; la corteccia prefrontale, coin- 


volta nella codifica e nel recupero delle informazioni; la corteccia 
temporale, in cui sono immagazzinate le conoscenze episodiche 
e semantiche; e le cortecce sensoriali associative, essenziali per 
l'effetto del priming percettivo. Altre strutture corticali e subcor- 
ticali prendono parte alle varie abilità e modalità di apprendi- 
mento, in particolare a quelle che prevedono un apprendimento 
motorio implicito. | dati emersi dagli studi sui pazienti amnesici, 
sugli animali e su soggetti normali (volontari) mediante le tecni- 
che di neurovisualizzazione e i metodi elettrofisiologici, ci per- 
mettono di arricchire il modello cognitivo originale, qui presenta- 
to per la prima volta nella Figura 8.9, con l'integrazione delle no- 
zioni più aggiornate sui sistemi neurali che sostengono le funzio- 
ni di memoria sopra elencate; il quadro d'insieme di queste co- 
noscenze è illustrato nella Figura 8.40. 

Il cervello non è equipotente nell'immagazzinare le informa- 
zioni, e benché l'apprendimento e la memoria siano il risultato 
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della cooperazione tra una rete di aree cerebrali molto diffusa, 
singole strutture danno origine a sistemi che sostengono e ren- 
dono possibili processi mnestici alquanto specifici. AI livello cellu- 
lare, cambiamenti della forza delle sinapsi tra neuroni di reti neu- 
rali che comprendono il lobo temporale mediale, la neocorteccia 


e altre localizzazioni, sono i più probabili meccar 
dell'apprendimento e della memoria. Attualmente l'i 
ne dei processi molecolari che sottostanno alla pla 
ca, quindi ai processi cerebrali dell'apprendimento e de 
ria, sta progredendo a un passo molto rapido. 


PAROLE CHIAVE 


Acquisizione Effetto di posizione seriale 
Apprendimento Magazzino 
Apprendimento hebbiano Memoria 

Codificazione Memoria a breve termine 
Consolidamento Memoria a lungo termine 


Memoria di lavoro 
Memoria dichiarativa 
Memoria non dichiarativa 
Memoria procedurale 
Memoria sensoriale 


Rappresentazione 
Recupero 
Sistema percettivo d 

‘appresentazione (PRS) 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


Mm Confrontate le diverse forme di memoria e spiegatene le differenze 
rispetto al loro sviluppo temporale. Il fatto che alcuni ricordi durino 
soltanto qualche secondo, mentre altri si conservano per tutta 
la vita, implica necessariamente che queste due forme di memoria 
siano mediate da sistemi neurali differenti? 


M Negli studi sulla memoria a breve termine condotti da Petersen 

e Petersen a partire dagli anni ‘50, i soggetti dimenticavano 

le informazioni entro 18 s dalla loro presentazione se in 
quell'intervallo di tempo eseguivano anche un compito distraente, 
come sottrarre all'indietro dei numeri. Da questo risultato si trasse 
l'ipotesi che le informazioni decadano col tempo dai depositi 

a breve termine, in contrapposizione alla teoria secondo la quale 
le informazioni appena apprese interferiscono con gli item già 
presenti nel magazzino a breve termine. Ma non si potrebbe 
arguire che il compito di contare all'indietro ha prodotto 
un'interferenza, che poi ha portato alla perdita delle informazioni? 
Spiegate. 


Mi H.M,, come gli altri pazienti con danni al lobo temporale medi 
è affetto da amnesia. Quale forma di amnesia sviluppano que 
soggetti e quali informazioni sono in grado di ritenere? Che 
sono in grado di apprendere? Che cosa ci dice tutto questo 
sul modo in cui i ricordi sono codificati nel cervello? 


MI Siete capaci di andare in bicicletta? Ricordate quando avete 
imparato ad andare su due ruote? Siete in grado di descri 
ad altri i principi dell'andare in bicicletta? Pensate che, se ri 
a fornire un insieme dettagliato di istruzioni a un'altra persi 
non è mai andata in bicicletta, essa potrebbe studiare 
attentamente le vostre istruzioni, poi saltare su una bici e 

felice verso il tramonto? Se non siete convinti che le cose 

andare così, quale ne è la ragione? 

Mi Mettete in relazione i modelli del potenziamento a lungo 
(LTP) con i cambiamenti dei pesi relativi in una rete connessio 
Quali sono i vincoli che i risultati ottenuti dalle neuroscienze 
cognitive impongono ai modelli connessionisti della memoria? _ 
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ri, 


dro dei comandi nella cabina di pilotaggio». II 


di controllo gli uomini radar, in preda a una 
a tensione, stavano disperatamente cercando 
dura, una direttiva, che permettesse loro di 
te quell’emergenza. Allertate e messe in azione, 
adre della sicurezza aeroportuale stavano conver- 
tutta velocità verso il volo 301, mentre la Federal 
bon Commission, l'FBI e la polizia locale avevano 
ibilitato tutte le loro forze per accorrere in aiuto dei 
eri e dell'equipaggio. Che cosa era accaduto? Che 
non andava sull’aeroplano? Quale imminente peri- 
va suscitato una risposta di tale portata? 
ontrollore di volo, che aveva l'incarico di guidare 
il volo 301 verso un decollo sicuro, era in co- 
zione via radio con i piloti, come è normale prassi 
di preparazione al decollo. Prima che l'aereo ri- 
l'autorizzazione a lasciare il punto d'imbarco e 
‘alla pista, era stata espletata una lunga lista di ac- 
‘controlli. Mentre l'aereo iniziava a muoversi, il 
lore aveva udito provenire dalla cabina di pilotag- 
le parola, tanto temuta da tutti gli addetti del- 
ica: «Dirottamento!» [in inglese: Hijack!]. Que- 
iplice parola richiedeva un'azione immediata e il 
ore aveva dato il via a una procedura d'emergen- 


guaggio e cervello 


stato un giorno come tutti gli altri nel grande aeroporto — uno dei più importanti degli Stati Uniti — da cui 

a a partire il volo 301. L'equipaggio stava ultimando i preparativi per il decollo; nel frattempo le hostess 

ale in servizio al cancello d'imbarco avevano portato a termine le operazioni per ammettere a bordo 

e questi, avendo ormai finito di stipare le loro enormi borse e bagagli d'ogni genere in ogni più piccolo 
‘avevano già preso posto. Seduti fitti nei loro sedili «di lusso», allacciate le cinture di sicurezza, i passeggeri 

ano solo che l'aereo si alzasse in volo per riaccendere i più disparati aggeggi elettronici e far ripartire 

solita, frenetica sarabanda di sibili, ciangottii e lampeggiare di led. Presto l'attesa dei passeggeri fu ricompensata 
o dei motori e dal lento rullare dell'aereo verso la pista. Improvvisamente l'aeroplano girò su se stesso 

iò a ritornare verso il punto di partenza, naturalmente accompagnato dai mugugni e sospiri dei passeggeri 
pati e scontenti: «Un altro ritardo? Che c'è che non va, adesso? Speriamo che sia solo una spia fulminata 


za, messa a punto appositamente per far fronte a situa- 
zioni di quel tipo: aveva informato le autorità e aveva 
dato ordine all’aereo di tornare verso il punto d'imbarco. 
I piloti avevano obbedito alle istruzioni, facendo dietro- 
front e ritornando al punto di partenza, dove furono ac- 
colti da un nugolo di agenti armati e molto nervosi. 
Dopo qualche momento di tensione e dopo aver con- 
dotto un'accurata indagine, gli uomini della sicurezza 
avevano appurato che sul volo 301 non era in atto alcun 
dirottamento, quindi avevano dato l’autorizzazione alla 
partenza, senza far scendere dall'aereo neppure uno dei 
passeggeri. Che cosa era accaduto? In un ambito in cui 
vigono un alto livello di allerta verso situazioni di quel 
genere e l'esigenza di attenersi alla massima cautela, si 
era messo di mezzo un fatto molto semplice, legato al 
linguaggio umano. Uno degli ultimi passeggeri saliti a 
bordo aveva riconosciuto nel pilota il suo amico Jack, e 
senza pensarci lo aveva salutato con le parole «Hi Jack!» 
[Ciao, Jack!], udite per radio dal controllore di volo che 
stava nella torre e da lui interpretate in tutt'altro modo. 
L'errata interpretazione della semplice frase «Hi Jack» 
esemplifica uno dei tanti, complicati aspetti del linguag- 
gio di ogni giorno. Il linguaggio è davvero una delle im- 
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prese più complesse tra quelle affrontate dal cervello 
umano. Il significato delle parole, la loro organizzazione 
in frasi, la loro produzione in forma orale o scritta e, for- 
se la cosa più importante, la loro comprensione da parte 
di chi le ascolta o le legge, costituiscono nell'insieme uno 
dei più affascinanti e ancora irrisolti misteri delle neuro- 
scienze cognitive. 

Vi è un salto gigantesco nella complessità della comu- 
nicazione, e del cervello, fra il più intelligente dei primati 
non umani e l’uomo, nel quale il linguaggio è parte inte- 
grante della comunicazione. Il discorso e il linguaggio 
simbolico, due capacità unicamente umane, segnano un 
marcato mutamento fra il cervello delle scimmie e quello 
della specie umana. Tuttavia rivelato estremamente 
difficile identificare nel cervello umano i sistemi e le spe- 
cializzazioni che supportano il linguaggio. È noto da 
tempo che alcune regioni cerebrali hanno un'importanza 
critica per i normali processi di produzione e compren- 
sione del discorso, ma questi indizi derivati dalla neuro- 
logia, vecchi ormai di cent'anni, per quanto fondamenta- 
li hanno dato solo un contributo modesto alla compren- 
sione dell'organizzazione neurale del linguaggio. Oggi un 
corpo crescente di ricerche sul cervello e sui processi del 
linguaggio - lavori che si basano su accurati modelli psi- 
colinguistici e si avvalgono delle tecniche di indagine più 
moderne — sta fornendo nuovi e importanti dati alla ri- 
flessione dei neuroscienziati cognitivi. In questo capitolo 
introdurremo l'approccio delle neuroscienze cognitive 
allo studio del sistema del linguaggio umano, un sistema 
così complesso che il più piccolo errore di interpretazio- 
ne, come quello narrato nell'episodio del volo 301, può 
avere conseguenze talvolta disastrose o, come minimo, 
non banali. 


Teorie del linguaggio 

Come fa il nostro cervello a estrarre il significato dagli in- 
put linguistici orali o scritti? Per rispondere a questa do- 
manda dobbiamo anzitutto sapere come sono rappresen- 
tate le parole nel cervello. Questo si è rivelato un quesito 
a cui è difficile rispondere, tuttavia le neuroscienze co- 
gnitive sono riuscite a enucleare un certo numero di 
principi chiave. Inizieremo col prendere in esame il pro- 
blema di come il cervello riesce a immagazzinare le paro- 
le, riesaminando i dati alla luce dei modelli teorico-speri- 
mentali e dei dati neurofisiologici. 


Immagazzinamento delle parole e dei concetti: 
il lessico mentale 


Uno dei concetti centrali nella rappresentazione delle pa- 
role è quello di lessico mentale: il magazzino mentale 
delle informazioni riguardanti le parole, nel quale sono 
contenute l'informazione semantica (qual è il significato 


di una parola?), l'informazione sintattica (come si 
ganizzate le parole in modo da formare una fî 
quella relativa alla forma delle parole (qual è l’ort 
quale il pattern dei suoni che le compongono?) È 
gior parte delle teorie psicolinguistiche è concoî 
postulare l'esistenza di un lessico mentale che 
ruolo centrale nel linguaggio. Ma, mentre a 
presuppongono un unico lessico mentale per 
prensione e la produzione del linguaggio, altri 
distinguono fra un lessico di input e uno di outp 
tre qualsiasi modello deve tenere in considera 
rappresentazione ortografica (basata sulla 
quella fonologica (basata sul suono) delle parol 
cetto principale è che nel cervello esiste un m 
più magazzini) dell’informazione relativa alle p 
che sono già disponibili delle conoscenze, seppure 
te, su quale ne debba essere l'organizzazione dal p 
vista concettuale. 
Un parlante adulto normale ha una conosce 
va di circa 50000 parole, e può riconoscere e p 
circa tre parole al secondo senza alcuna diffica 
questa velocità e la grandezza del database, l'a 
zione del lessico mentale deve essere estreman 
ciente. Per intenderci, non può essere semp 


be più tempo per trovare le parole con le in zia 
verso la metà dell'alfabeto - come quelle che 
K, L, O, o anche per U — che non per trovare 
che incomincia per A o per Z. Ma fortunata 
non stanno così. 

Il lessico mentale differisce da un comuni 
anche per altri aspetti. Per prima cosa il suo 
non è fisso: le parole possono essere dimenticate 
parole possono essere apprese (quando è statà 
volta che avete sfogliato un dizionario e vi 
della miracolosa apparizione di nuove parole?) 
importante differenza è che, nel lessico mentali 
alle parole usate con maggior frequenza è più 
esempio, la parola tavola è più prontamente a 
della parola lumaca. Inoltre il processo per aca 
rappresentazioni lessicali (parole) nel lessico. 
influenzato dal cosiddetto effetto di vidi 
borhood effect). Consideriamo questo fenomeno 
ne alla comprensione di parole pronunciate ari 

La «vicinanza acustica» (auditory neigl 
definita dal numero di parole che differi 
solo fonema dalla parola-target. Un fonema è 
la unità di suono che comporta una differe 
cato. In inglese [come pure in italiano] i 
sono due fonemi distinti (le parole late, 
«tasso» hanno significato diverso), ma nella ll 
ponese non vi è una netta distinzione fra « 
quindi sono rappresentate da un unico fonem 
della parola hate, «odio», il fenomeno della 
acustica si esprime in vocaboli come late, ra 
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le che hanno un numero maggiore di vici* 
icate più lentamente. L'ipotesi è che, du- 
noscimento del discorso, l'attivazione di più 
possa dar luogo a fenomeni di competizio- 
rivelano qualcosa sull’organizzazione del lessi- 
le. Il lessico mentale, quindi, è molto diverso da 
ale dizionario; come è organizzato? Si ritiene 
\architettura consista in specifiche reti di infor- 
ira 9.1). L'esempio in figura è tratto da un 
osto da Willem Levelt del Max Planck Insti- 
ycholinguistics, Olanda (il modello sarà discus- 
gior dettaglio più avanti, nel paragrafo dedicato 
ie del discorso). Come si può vedere da 
porzione di rete lessicale, esistono reti le- 
forma delle parole al livello detto del lessema, e 
e alle proprietà grammaticali al livello del 
esto livello (quello del lemma) sono rappre- 
che le specificazioni semantiche delle parole. 
zione semantica definisce le circostanze concet- 
Cui è appropriato usare una certa parola, per 
i seconda che essa rappresenti un oggetto ani- 
vente) oppure inanimato (non vivente). Queste 
ioni sono comunicate dal livello del lemma a 
cettuale tramite connessioni di «senso»: il li- 
cettuale è quello della rappresentazione del va- 
co delle parole. Come si può vedere, sempre 


dalla Figura 9.1, l'organizzazione delle rappresentazioni 
nel lessico mentale si fonda sulle relazioni fra parole, in 
modo tale che parole correlate nel significato sono tra 
loro connesse e tendono a essere più vicine nella rete (pe- 
cora-capra). 

Prove a favore dell'ipotesi che nel lessico mentale le 
rappresentazioni siano organizzate in base a relazioni se- 
mantiche fra le parole sono venute da studi sul priming 
semantico, in cui i soggetti dovevano eseguire un compi- 
to di decisione lessicale. In questo tipo di compito si pre- 
sentano ai soggetti coppie di parole: il primo membro 
della coppia — l’innesco (prime) - è una parola, mentre il 
secondo membro - il target - può essere una vera parola, 
oppure una non parola (come sfhsi), o una pseudoparola 
(come fisch [anziché fish, pesce). Nel caso che il target sia 
una vera parola, esso può essere, oppure no, correlato al- 
l’innesco rispetto al significato. Nello svolgere un compi- 
to di decisione lessicale nell’ambito di un disegno speri- 
mentale di questo tipo, i soggetti devono stabilire con la 
maggiore rapidità e accuratezza possibile se il bersaglio è 
una parola, e premere un certo pulsante per indicare la 
propria decisione. Si è trovato così che i soggetti sono più 
veloci e accurati nelle loro decisioni lessicali quando il 
target è preceduto da un innesco correlato (per esempio, 
auto-camion), piuttosto che scollegato (per esempio, tuli- 
pano-camion). Modalità di risposta simili si riscontrano 


ty rta Di N 
dr tilitevigu ta. ibride 


muvipie: sità Aa 
di ca % 4 


a sr 3 
; lb sridla Sri 
pronunciata...) 


9.1. Frammento di rete lessicale, 
secondo il modello di Levelt. Si legga 
la descrizione nel testo. Questo 
modello si riferisce al processi per 
l'input verbale orale, ma un modello 
analogo si applica all'input scritto. 
Adattata da Levelt (1994). 
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anche quando si chiede al soggetto di nominare il target 
a voce alta (in condizioni in cui si tratta sempre di una 
parola, che può essere correlata con l'innesco, oppure 
no). In questo caso i tempi di latenza nel pronunciare la 
parola sono più brevi per le parole correlate con l'inne- 
sco, rispetto a quelle non correlate. Che cosa ci dice que- 
sto fenomeno di facilitazione nella velocità di risposta, in 
merito all’organizzazione del lessico mentale? 

Inizialmente si riteneva, in analogia con quanto era 
emerso sul priming concettuale negli esperimenti sulla 
memoria (si veda il Capitolo 8), che il priming semantico 
derivasse esclusivamente da una diffusione automatica del- 
l'attivazione (ASA, da automatic spread of activation) fra i 
nodi della rete. Ma in molti anni di ricerche fondate su 
compiti di decisione lessicale, è emerso chiaramente che 
questo priming può risultare anche da altri tipi di processi, 
oltre a quelli di natura implicita o automatica. Quando la 
presentazione del prime e quella del target sono separate 
da un lungo intervallo (per esempio, un ritardo > 500 ms) 
e nella lista la proporzione delle coppie di parole correlate 
è elevata (per esempio, quando il 50% o più delle coppie è 
del tipo auto-camion, gatto-cane, ecc.), può verificarsi il fe- 
nomeno del priming indotto dall’aspettativa. Dopo aver udito 
la parola-innesco, i soggetti possono formarsi l'aspettativa 
di alcuni target possibili. Così, per esempio, l’innesco gatto 
può generare nei soggetti l'aspettativa di un insieme di pa- 
role correlate, come cane e topo. Se la parola-target corri- 
sponde a una parola dell'insieme atteso (cane o topo), i 
tempi di reazione a tale parola saranno più veloci, ovvero 
vi sarà facilitazione. Quando invece la parola-target non 
ha corrispondenti nell'insieme atteso, la risposta sarà più 
lenta, cioè vi sarà inibizione. Un altro processo, il matching 
semantico (semantic matching), ha luogo quando i soggetti 
si sforzano di abbinare il significato della parola-target a 
quello della parola-innesco. In un compito di decisione 
lessicale, ciò porta a una maggiore velocità nel rispondere 
«sì» alle parole il cui significato si accorda con la parola 
che precede nel contesto, rispetto alle parole che non si 
accordano. Questo processo di correlazione semantica è 
postlessicale: si verifica dopo l’accesso alle rappresentazio- 
ni nel lessico mentale. 

Vediamo ora di addentrarci in qualche ulteriore consi- 
derazione in merito al livello concettuale (si veda la Figu- 
ra 9.1). Il livello concettuale va oltre la conoscenza lin- 
guistica. La conoscenza semantica delle parole si distin- 
gue dalla pura conoscenza linguistica; tale distinzione di- 
venta chiara quando si considerano le parole che hanno 
un'identica rappresentazione della forma, ma due o più 
significati non correlati fra loro, come è nel caso, per 
esempio, della parola inglese bank. Per poter individuare 
il significato della parola bank, è necessario disporre di 
informazioni contestuali in base alle quali decidere se 
essa vuol dire «la riva di un fiume» (sabbiosa, magari con 
alberi) oppure «istituto bancario» (un edificio al cui inter- 
no possono lavorare molte persone). Come abbiamo vi- 
sto nei paragrafi del Capitolo 8 dedicati all’organizzazio- 


ne della memoria, Endel Tulving propose all'iniz 
anni ‘70 che si dovesse distinguere tra memoria 
ca, la memoria per gli eventi personali, e mem 
mantica, la memoria per i fatti e le conoscenze gel 
La memoria semantica è importante per la compr 
e la produzione del discorso, quindi è chiarament 
nessa col nostro lessico mentale, come sì può v 
la Figura 9.1. Tuttavia, memoria semantica e li 
tale non sono necessariamente la stessa cosa. In gèi 
possiamo dire che le rappresentazioni concettu 
mantiche riflettono la nostra conoscenza del 
Queste rappresentazioni possono essere attivate di 
stri pensieri e intenti, o dalle nostre percezioni di| 
e frasi, immagini e fotografie, o da eventi, 
del mondo reale. Benché le ricerche sulla natuti 
rappresentazioni concettuali o semantiche 
molto numerose, il come e il dove siano rappresen 
concetti all’interno del cervello è ancora una qi 
vivacemente dibattuta. Î 

In primo luogo occorre appurare quanti sono i si 
concettuali o semantici. Alcuni ricercatori ha 
nuto l'ipotesi di un unico sistema semantico, che 
zerebbe un format verbale o basato sulle propo 
‘oppure un format unitario basato sulla percezione, 
invece, sono favorevoli all'idea che i diversi tipi d 
mazioni possano essere immagazzinati in base a 
natura verbale e percettiva. La questione se vi sia 
co sistema concettuale o invece una molteplicità di, 
mi è collegata — ma non è identica — al problema sé 
stro sistema concettuale o semantico sia amod 
invece esistano sistemi semantici, tra loro indipen 
specifici per le diverse modalità sensoriali. In altri 
ni, quando udiamo la parola pettirosso o quando vx 
un pettirosso volare, si attiva la stessa rappresenta? 
concettuale? 

Questo problema mette bene in evidenza alcunid 
che ancora sussistono sul modo in cui è rappres 
l'informazione concettuale; in effetti sono state pro 
molte possibili strutture della sua organizzazione, tr 
liste di caratteristiche, schemi, modelli esemplari è 
connessione. Un modello in particolare, proposto da 
lins e Loftus (1975), ha esercitato un'enorme 
In questo modello i significati delle parole sono ri 
sentati in forma di rete semantica in cui le parole, ch 
costituiscono i nodi concettuali, sono fra loro 
Un esempio di rete semantica è riportato nella Fi 
La forza della connessione e la distanza fra i 


danti di questo modello vi è l'assunto che l’attivazii 
diffonde da un nodo concettuale all’altro, e che i 
più vicini risentono di questa attivazione in grado 
giore dei nodi più distanti. Quando udiamo la pa 
tomobile, nella rete semantica si attiva il nodo che 
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ammento di rete semantica. Si noti che le 

f esempio, Auto-Camion) rispetto alle parole non legate da tali 

Mantica compaiono entro riquadri dello stesso colore, mentre le 
di collegamento più brevi. 


le. Inoltre, parole come camion e autobus, il 
to è strettamente collegato ad automobile, e 
tete sono vicine e unite da forti connessioni, 
10 una quota considerevole di attivazione, In- 
0 probabile che udire la parola automobile 
bchi alcuna attivazione in una parola come tuli- 
modello porta a prevedere che sentire auto- 
bbe facilitare il riconoscimento della parola 
on di tulipano. 
luenza del modello della rete semantica 
ollins e Loftus sia stata grandissima, la mo- 
cui sarebbero organizzati i significati delle pa- 
bra al centro di un grosso dibattito. Molte altre 
00 state avanzate in merito alla rappresentazio- 
pnoscenze concettuali; alcuni modelli propon- 
concetti siano rappresentati tramite le loro ca- 
© proprietà, semantiche. Per esempio, la pa- 
la varie proprietà semantiche, quali «è un og- 
mato», «ha quattro zampe» e «abbaia», tutte ca- 
he che si presume abbiano una propria rappre- 
e nella rete concettuale. Questi modelli si trova- 
risolvere il problema dell'attivazione: quante 
he devono essere attivate, perché una persona 
e in un certo oggetto un cane? Per esem- 
le addestrare i cani a non abbaiare (certo 
cui siamo i proprietari), ma siamo in grado 
re un cane anche se non abbaia; d'altra parte 
‘Identificare un cane anche senza vederlo, 
udendolo abbaiare. Inoltre non è affatto 
te caratteristiche dovrebbero essere memoriz- 
pio, un tavolo può essere fatto di legno 0 di 
entrambi i casi lo riconosciamo come tavolo. 
ca forse che, insieme al concetto di «tavolo», 
immagazzinare anche le caratteristiche «è fat- 


parole con più forti relazioni reciproche, di natura associativa o semantica, sono più vicine tra loro 


relazioni (per esempio, Auto-Nuvole). Nella figura le parole con una stretta 
parole con una stretta relazione associativa (per esempio, Autopompa-Fuoco) 


to di legno/vetro»? Inoltre alcune parole assumono, mol- 
to più di altre, il valore di «prototipi» di una certa catego- 
ria semantica, come rivela il nostro modo di riconoscere 
e produrre tali parole. Per esempio, quando ci viene chie- 
sto di generare nomi di uccelli, pettirosso è una delle pri- 
me parole che ci vengono in mente, mentre una parola 
come struzzo potrebbe non sovvenirci affatto, a seconda 
dei luoghi in cui siamo nati o in cui abbiamo vissuto. 

In conclusione, il modo in cui sono rappresentati i si- 
gnificati delle parole è ancora materia di discussione. Vi è 
comunque generale accordo nel ritenere che, indipen- 
dentemente dalla modalità di tale rappresentazione, l’esi- 
stenza di un magazzino mentale dei significati delle paro- 
le sia cruciale per i normali processi di comprensione e 
produzione del linguaggio. Oggi le prove che emergono 
dagli studi su pazienti cerebrolesi e dalla neurovisualizza- 
zione funzionale stanno rivelando possibili modalità di 


organizzazione del lessico mentale e delle conoscenze 
concettuali. 


Mi Substrati neurali del lessico mentale 
e delle conoscenze concettuali 


Lo studio dei deficit nelle abilità linguistiche ci permette 
di inferire molte cose sull’organizzazione funzionale del 
lessico mentale. Problemi neurologici di diversa natura 
causano deficit nella comprensione, o nella produzione, 
del significato appropriato di una parola o di un concet- 
to. I pazienti con afasia di Wernicke (un deficit del lin- 
guaggio, in genere dovuto a lesioni nelle regioni poste- 
riori dell'emisfero sinistro — tratteremo diffusamente l’a- 
fasia più avanti) commettono errori nella produzione del 
discorso definiti parafasie semantiche. Per esempio pos- 
sono usare la parola cavallo, quando invece intendono 
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mucca. Errori simili durante la lettura sono commessi dai 
pazienti affetti da dislessia profonda. Essi possono leggere 
cavallo dove sta scritto mucca (si veda anche la scheda 
«Dal testo scritto alla rappresentazione delle parole: una 
o due vie?»). I pazienti affetti da demenza semantica pro- 
gressiva inizialmente mostrano deficit nel sistema concet- 
tuale, mentre le altre abilità linguistiche e mentali sono 
risparmiate; per esempio, questi pazienti sono ancora in 
grado di capire e di produrre la struttura sintattica delle 
frasi. Questo deficit è stato associato con un danno pro- 
gressivo del lobo temporale, soprattutto nell'emisfero si- 
nistro; le regioni superiori del lobo, importanti per l’udi- 
to e per l'elaborazione del discorso, sono però risparmiate 
(ritorneremo a parlare di queste aree più avanti, nel para- 
grafo intitolato «Input orale»). I pazienti con demenza 
semantica hanno difficoltà ad assegnare gli oggetti a una 
particolare categoria semantica. Inoltre, spesso ricorrono 
a una categoria generale quando devono denominare 
l'oggetto visibile in un'immagine; per esempio, se si mo- 
stra loro l’immagine di un cavallo, possono dire «anima- 
le» e davanti all'immagine di un pettirosso possono dire 
«uccello». Queste prove neurologiche vanno a sostegno 
dell'ipotesi della rete semantica, dal momento che signi- 
ficati correlati si sostituiscono a vicenda, si confondono 
o si conglomerano, tutti effetti prevedibili e coerenti con 
la degradazione di un sistema interconnesso tramite nodi 
che specificano informazioni. 

Nel corso degli anni ‘70 e dei primi anni ’80, il gruppo 
di Elizabeth Warrington condusse ricerche pionieristiche 
sull’organizzazione delle conoscenze concettuali. Alcuni 
di questi studi riguardarono pazienti che oggi sarebbero 
diagnosticati affetti da demenza semantica, il disturbo di 
cui abbiamo appena parlato. Questi ricercatori trovarono 
che il deficit può essere specificamente limitato a una par- 
ticolare categoria semantica, per esempio agli animali in 
contrapposizione agli oggetti inanimati. Questi studi han- 
no esaminato pazienti che avevano grandi difficoltà a in- 
dicare col dito (pointing) immagini di cibi o di esseri viventi 
presentate insieme a parole espresse oralmente, mentre le 
loro prestazioni con manufatti umani, per esempio uten- 
sili e attrezzi, erano molto migliori. La stessa difficoltà fu 
riscontrata quando si chiese ai pazienti di denominare i cibi 
0 gli esseri viventi di cui si presentavano loro le immagini, 
mentre la capacità di dire il nome di oggetti artificiali era 
intatta. In un altro gruppo di pazienti si rilevò il quadro 
opposto: un’intatta capacità di riconoscere i cibi e gli og- 
getti viventi, a fronte dell’incapacità di identificare i ma- 
nufatti artificiali. Dopo questi primi, originali studi com- 
piuti da Warrington, molti casi di pazienti con deficit se- 
mmantici categoria-specifici sono stati osservati; sembra esi- 
stere una straordinaria corrispondenza fra i siti delle lesio- 
ni e il tipo di deficit semantico. I pazienti in cui era dan- 
neggiato il riconoscimento degli oggetti animati avevano 
lesioni alla corteccia temporale inferiore e mediale, spesso 
nelle regioni anteriori. La corteccia temporale antero-infe- 
riore è vicina alle aree del cervello essenziali per la perce- 


zione visiva degli oggetti, e il lobo temporale medial 
tiene importanti stazioni lungo le proiezioni che, 
tono la corteccia associativa all’ippocampo, una st 
che, come si ricorderà dal Capitolo 8, svolge una fui 
importante nella codifica delle informazioni nei 
ni della memoria a lungo termine. Inoltre il lobott 
le inferiore è la stazione terminale della cos 
«what», o di riconoscimento degli oggetti, nella vi 
veda il Capitolo 6). 
Molto meno si sa, invece, della localizzazione d 
sioni nei pazienti il cui deficit riguarda soprattutti 
noscimento dei manufatti, semplicemente p 
mero dei casi finora osservati è minore. Sembra: 
che in questo tipo di deficit semantico siano coi 
regioni frontali e parietali sinistre. Queste aree 
ne, o si sovrappongono, alle aree cerebrali impo 
le funzioni sensomotorie, quindi sono probab 
coinvolte nella rappresentazione delle azioni che 
sono compiere quando si usano oggetti creati dall! 
come gli utensili. 

Le correlazioni osservate fra il tipo di deficit 
e l’area della lesione si accordano con l'ipotesi che 
rington e collaboratori hanno avanzato in meri 
ganizzazione delle informazioni semantiche. 
teoria proposta da questi ricercatori, i problemi 
pazienti riflettono i tipi di informazione 
nella rete semantica da parole differenti. Mi 
presentazione delle categorie biologiche (frutti, 
mali) sarebbe fondata maggiormente sulle propri 
che o sulle caratteristiche visive degli oggetti (p 
pio, qual è il colore di una mela?), i manufatti ris 
bero identificati dalle loro proprietà funzion 
esempio, come si usa un martello?). Questa ipotes 
messa in discussione e sottoposta a verifica. 
prove a favore dell'ipotesi che la rete semantica 
un'organizzazione modalità-specifica è venuta dal 
dello computazionale proposto da Martha Farah; 
McClelland (1991). I modelli computazionali so 
menti importanti per verificare la plausibilità di uni 
si. In questo caso specifico, Farah e McClelland 
costruito un modello della memoria semantica | 
da due sottosistemi distinti, l’uno visivo l’altro fi 
le, e fondato sul principio che gli oggetti viventi 
ro avere rappresentazioni basate sui loro attributi 
gli oggetti inanimati, invece, sui loro attributi 
Questi ricercatori hanno trovato, come previsto dal 
ria di Warrington, che «lesionando» le propriet 
(rimovendo certi nodi della rete nella simi 
computer), il modello risultava «danneggiato» so 
to nell’elaborare gli oggetti viventi, mentre «lesion 
le proprietà funzionali il «danno» coinvolgeva gli 
non viventi. 

Critiche alla teoria della Warrington sono stati 
da Alfonso Caramazza e altri ricercatori (per 
ramazza e Shelton, 1998), sulla base dell’osserv 
non sempre negli studi sui pazienti vi era stato ul 
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ito dei materiali linguistici utilizzati. Per 
egli studi in cui si erano confrontati oggetti vi- 
nufatti artificiali, in certi casi non si era con- 
gli stimoli delle due categorie fossero oggetti 
ili per complessità visiva, somiglianza, frequen- 
) e familiarità. Se rispetto a queste variabili vi 
differenze tra gli oggetti delle due categorie, 
nta impossibile trarre conclusioni definitive 
tuali differenze di rappresentazione in una rete 
ì. Caramazza ha proposto una teoria alternativa, 
semantica è organizzata secondo le catego- 
li di «oggetti animati» e «oggetti inanimati». 
che il danno selettivo osservato nei pazienti 
cerebrali, come negli studi della Warrington e 
catori, rifletta in realtà «sistemi di conoscenza 
cifici risultanti da adattamenti evolutivi e so- 
la meccanismi neurali distinti». 
iti, in cui mediante le tecniche di neuroim- 
O state esaminate persone non affette da pro- 
gici, hanno permesso di spingere più a fon- 
sull’organizzazione delle rappresentazioni 
Alex Martin e i suoi collaboratori (1996) 
itional Institute of Mental Health (NIMH) 
otto una serie di studi, usando la tomografia 
di positroni (PET) e la neurovisualizzazione 
magnetica funzionale (MRI). I loro risulta- 
le interessanti dissociazioni sopra descritte 
ti neurologici sono rilevabili anche nel caso 
‘neurologicamente normali. Quando i soggetti 
&vano a domande su animali, o ne leggevano i 
e quando ne dicevano il nome dopo averne 
gine, si evidenziavano foci di attivazione 


‘associata con le prime fasi dell’elaborazione 
‘a dire il lobo occipitale mediale sinistro. Inve- 
ficazione e la denominazione di utensili erano 
l'attivazione in una regione più mediale del 
orm. , nel giro temporale medio sinistro e nell’a- 
notoria sinistra, un’area che diviene attiva anche 
Soggetto immagina movimenti delle mani. 
ultati sono in accordo con l’ipotesi che la rap- 
zione concettuale degli oggetti animati e quella 
nsili siano sostenute da circuiti neuronali distin- 
borano gli attributi percettivi o, invece, quel- 


Ile prove più forti a favore dell'esistenza di defi- 
-specifici è venuta dagli studi che Hannah 
collaboratori (1996) hanno condotto alla Uni- 
flowa su un vasto campione di soggetti cerebro- 
ti pazienti è stato somministrato un compito 
nazione, in tre condizioni diverse: (1) dire il 
ersonaggi famosi di cui si mostrava loro il vol- 
dire il nome di animali e (3) dire il nome di uten- 
iare i problemi concettuali (danneggiamen- 


to delle rappresentazioni concettuali degli oggetti) dai 
problemi relativi al recupero delle parole (difficoltà di ac- 
cesso al nome degli oggetti), fu adottata la seguente pro- 
cedura. Se un soggetto era in grado di descrivere molte 
caratteristiche dell'oggetto presentato nell'immagine, ma 
non di dirne il nome, la sua risposta era considerata un 
errore di denominazione. Per esempio, quando si mostra- 
va al soggetto l'immagine di una puzzola e si chiedeva di 
dire il nome dell'animale, una risposta come quella qui 
riportata indicava che il soggetto riconosceva l’animale, 
ma non riusciva a nominarlo: «Oh, è quell’animale che 
fa un odore terribile, se gli si va troppo vicino; è bianco e 
nero e a volte finisce schiacciato sotto le macchine». Ma 
se il soggetto non riusciva a fornire una descrizione speci- 
fica dell'animale nell'immagine, la sua risposta non era 
considerata utile ai fini del punteggio (per esempio: «È 
un animale; non saprei quale... un animale».). La risposta 
era considerata corretta quando era la stessa dei soggetti 
normali. 

‘Trenta pazienti, ventinove dei quali con lesioni all’emi- 
sfero sinistro, manifestarono un deficit nello svolgere que- 
sto compito. In diciannove pazienti il deficit era molto se- 
lettivo: in sette casi riguardava la denominazione dei vol- 
ti; in cinque casi quella di animali e in altri sette casi la de- 
nominazione di utensili. Gli undici pazienti restanti mo- 
strarono una combinazione di problemi nel recupero di 
parole per facce, animali e utensili, oppure facce e anima- 
li, o ancora animali e utensili; non fu mai osservata la 
combinazione facce e utensili, senza che il deficit riguar- 
dasse anche gli animali. Quando esaminarono la localiz- 
zazione delle lesioni cerebrali in questi pazienti, i ricerca- 
tori trovarono che era possibile correlare i deficit di deno- 
minazione con specifiche regioni cerebrali (Figura 9.3). 

Hannah Damasio ha scoperto che le lesioni al polo 
temporale sinistro (TP, da temporal pole) erano correlate a 
problemi nel recuperare i nomi propri di persona, mentre 
le lesioni nella porzione anteriore del lobo temporale in- 
feriore sinistro (IT, da inferior temporal lobe) erano correla- 
te ai deficit nella denominazione di animali; infine, le le- 
sioni nella regione postero-laterale del lobo temporale in- 
feriore sinistro, insieme alla giunzione laterale temporo- 
occipito-parietale (IT+), erano correlate a problemi nel re- 
cuperare i nomi di utensili. In uno studio coordinato, in 
cui soggetti normali sotto il profilo neurologico sono sta- 
ti sottoposti alla PET, queste stesse aree cerebrali sono ri- 
sultate attive quando i soggetti erano impegnati nel de- 
nominare persone (TP), animali (IT) e utensili (IT+), 
come si può vedere nella Figura 9.4. 

Damasio e collaboratori hanno concluso che - avendo 
accertato che i pazienti con problemi nel recuperare il 
nome di un certo oggetto erano ancora in grado di atti- 
vare molte delle proprietà concettuali relative a quello 
Stesso oggetto (per esempio, riuscire a dire, in risposta al- 
l'immagine di una puzzola, «Oh, è quell’animale che fa 
un odore terribile, se gli si va troppo vicino; è bianco e 
nero e a volte finisce schiacciato sotto le macchine») — le 
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Dati relativi alla lesione 


Effetti delle lesioni 


Animali x= 93,3 


Attrezzi x = 96,0 


Persone x = 85,5 


Attrezzi x= 84,5 
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Animali 
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9.3 Localizzazione delle lesioni cerebrali correlate con deficit selettivi nel denominare persone, animali o attrezzi. Nella parte sinistra della figa 
rappresentati i dati mediati relativi alla lesione di pazienti con anomia specifica per le persone (in alto), per gli animali (al centro), o per gli attra 
(in basso). | colori rappresentano la percentuale di pazienti la cui lesione era localizzata in quell'area. Il rosso, per esempio, stà a significare hell 
era situata in quell'area nella maggior parte dei pazienti; il viola, che lo era solo in pochi pazienti. Nella parte destra della figura sono riportati 

gli effetti della lesione. L'area blu corrisponde al polo temporale (TP); l'area rossa alla regione inferotemporale (IT) e l'area verde alla parte poste 
del lobo inferotemporale, che si estende sino al limite anteriore della regione occipitale laterale (IT+). | valori nei riquadri indicano la percenti 

riconosciuti e denominati correttamente. Nel caso delle lesioni TP, la più bassa percentuale di risposte corrette si ebbe con i nomi di persone 


nelle lesioni IT con i nomi di animali (80,1%) e nelle lesioni IT+ con i nomi di attrezzi (78,5%). Adattata da Damasio et al. (1996), 


aree cerebrali che in questi pazienti sono lesionate devo- 
no giocare un ruolo nel recupero delle parole. Perciò que- 
sti ricercatori hanno proposto che i loro risultati rifletta- 
no non tanto l'organizzazione a rete del livello concet- 
tuale, quanto piuttosto l'organizzazione del livello delle 
parole (lessicale). I loro risultati starebbero quindi a indi- 
care che il cervello ha tre livelli per rappresentare la co- 
noscenza delle parole, come si vede nella Figura 9.5. Que- 
sti livelli rappresentazionali erano stati previsti dai mo- 
delli cognitivi della produzione delle parole. 

Nella Figura 9.5 il livello superiore è quello concettua- 
le, un livello preverbale che contiene le caratteristiche se- 
mantiche correlate alla parola in questione (per esempio, 
quattro zampe, pelliccia, coda). AI livello lessicale è rap- 
presentata la forma della parola che corrisponde a quel 
concetto (gatto). Infine, al livello fonologico sono rappre- 
sentati i bit dell'informazione acustica corrispondente 
alla parola. (Si noti che questo modello della rappresenta- 


derato finora, in quanto manca la rappresent 
vello del «lemma» — si vedano i paragrafi pi 
testo). La Damasio e i suoi collaboratori hanno pi 
che le reti concettuali coinvolgano più stru 
nell'emisfero sinistro e nel destro. Queste reti ca 
sarebbero collegate alle reti lessicali nel lobo 
sinistro e potrebbero contenere informazioni sped 
te per le persone, gli animali e le cose. Queste ateti 
volta, attiverebbero la rete fonologica, la quale in 
pattern necessari per pronunciare î suoni che comp 
no le parole. 


Analisi percettive dell'input linguistico 


Qualsiasi modello che voglia spiegare la non 
prensione del linguaggio deve prendere le mossed 
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(b) Sintesî dei risultati della PET 
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Idlattivazione in soggetti privi di lesioni neurologiche, determinati per mezzo della tomografia a emissione di positroni (PET) durante 

compiti di denominazione di persone, animali o attrezzi. (a) Quadri dì attivazione PET visti dalla prospettiva laterale e ventrale (a sinistra) e 

coronali condotte ai livelli indicati dalle linee tratteggiate. | valori corrispondono a millimetri in direzione anteriore e posteriore a partire 

nel cervello, definito mediante un sistema di coordinate stereotassiche. (b) Riassunto dei risultati della PET. Il nominare le persone ha 

Imente il polo temporale; nominare gli animali, la porzione centrale dei giri temporali inferiori; e nominare gli attrezzi, le porzioni posteriori 
inferiore, Adattata da Damasio et al. (1996). 
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sivelli rappresentazionali che devono intervenire nella produzione del discorso: caratteristiche semantiche, nodi lessicali e segmenti fonologici. 
tiche semantiche della parola gatto (quattro zampe, peloso) attivano il nodo lessicale gatto, che a sua volta attiva | segmenti fonologici 

a. (b) Modello che rispecchia i dati di Damasio e collaboratori, riportati nelle Figure 9.3 e 9.4. Al livello lessicale le informazioni sono 

& in specifiche categorie semantiche (per esempio, animali oppure attrezzi). Adattata da Caramazza (1996). 
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9.6 Rappresentazione schematica delle componenti coinvolte nella 
comprensione del linguaggio parlato e scritto. Gli input possono arrivare 
attraverso la modalità uditiva (parlato) oppure visiva (scritto). Si noti 

che il flusso dell'informazione è diretto dal basso in alto (bottom-up), cioè 
dall'identificazione percettiva all'attivazione dei livelli superiori del lessema 
e del lemma. | modelli interattivi per la comprensione del linguaggio 
prevedono l'intervento anche di processi top-down. Per esempio, 
l'attivazione della forma della parola in questi modelli potrebbe influenzare 
processi percettivi precoci. Per incorporare questo tipo di feedback 

nel presente schema, basterebbe rendere bidirezionali le frecce. 


blema della rappresentazione delle parole. Il passaggio 
successivo consiste nell'identificare ciò che rende possibi- 
le la comprensione dell'input linguistico; la Figura 9.6 il- 
lustra i processi e le rappresentazioni importanti ai fini 
della normale comprensione del linguaggio. 

Come vedremo, la comprensione del linguaggio orale 
e quella del linguaggio scritto condividono alcuni proces- 
si, ma oltre alle somiglianze vi sono anche marcate diffe- 
renze nel modo in cui vengono analizzati i due tipi di in- 
put. Quando è impegnato a capire un discorso orale (si 
veda la Figura 9.6), l'ascoltatore deve decodificare l'input 


acustico. Il risultato di questa analisi uditiva vieneti 
to in un codice fonologico, poiché in tale forma so 
magazzinate nel lessico mentale le rappresentazion 
forme acustiche delle parole. Entrambe queste fasi 
laborazione sono prelessicali e non coinvolgono il i 
mentale. Dopo che l'input acustico è stato tradotto 
formato fonologico, entro il lessico mentale può 
la selezione della rappresentazione lessicale che m 
corrisponde all'input uditivo: un processo, quesi 
nito selezione lessicale. A sua volta la forma della. 
selezionata attiva il livello del lemma (dep 
informazioni grammaticali) e poi quello del si, 
La lettura condivide con la comprensione dell 
udite almeno gli ultimi due stadi dell'analisi li 
(vale a dire l'attivazione del lemma e del significa 
mantico), mentre differisce nelle precedenti fasi d 
borazione, per via della diversa modalità sensoria 
viene recepito l'input. Poiché l'input percettivo è 
rente (si veda la Figura 9.6), quali sono gli stadi pred 
ti nel processo della lettura? La prima fase a 
chiede che il lettore identifichi nell’input visivo 
ortografiche. Tali unità potrebbero essere mappati 
tamente sulle forme ortografiche delle parole 
mentale; oppure — secondo una teoria alternativ 
volta identificate, le unità ortografiche potrebbero 
tradotte in unità fonologiche, che a loro volta po 
attivare la forma fonologica delle parole nel lessico! 
tale, come avviene nella comprensione uditiva. 
Si noti che nella Figura 9.6 il flusso delle infom 
scorre rigorosamente dal basso verso l'alto. Ma, 
alcuni modelli interattivi (si veda la scheda «l 
smo e interazionismo a confronto»), è possibile and 
flusso retroattivo, a feedback, dai livelli rappreset 
nali più alti a quelli più bassi. Si può facilmente ad 
la Figura 9.6 a questo tipo di architettura: è sufi 
trasformare le frecce in bidirezionali. Un altro p 
portante da sottolineare è che alcuni modelli 
prensione del linguaggio, contrariamente a qua 
mo detto finora, non presuppongono che le paro 
no rappresentazioni mentali permanenti (ciò 
che non vi sarebbero rappresentazioni della forma 
parola o del lemma), ma postulano che esse emi 
piuttosto come pattern di attivazione differenti al 
no di una rete distribuita. Quale tipo di modello sia 
corrispondente alla realtà è un problema che 
ziati dovranno risolvere in futuro con nuovi esper 


cessi coinvolti nella comprensione degli input 
orali e scritti. Dopo di che prenderemo in esame 
prensione delle frasi. Ora, per cominciare, darem 
sguardo più da vicino all'analisi percettiva di 
linguistici. Il primo compito che chi ascolta, 0 chi 
si trova ad affrontare è identificare le singole p 
tenute in un enunciato o in un testo scritto. La p 
deve perciò analizzare l'input dal punto di vista pe 
vo, un processo prelessicale che non coinvolge 
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ZIONA IL CERVELLO 


zio o a confronto 


tormentato gli psicologi e i neuro- 
‘due seguenti: le diverse componenti di 
re, 0 nel prestare attenzione, oppure 
duzione del linguaggio, interagiscono 


‘per'esempio, occorre analizzare gli ele- 
lettere, poi si devono raggruppare le 
‘parole dotate di senso. Come è detto 
o visioni discordi sullo svolgimento di 
ini (come Selfridge, sì veda la Figura 
funziona unicamente dal basso in alto 
‘sensoriale alle rappresentazioni d'ordine su- 
tri (come McClelland e Rumelhart, si veda la 
0 0 ce processi d'ordine superiore possano in- 
sin dai livelli più bassi. Nella letteratura 
Visioni configurano una contrapposizione 
nterazionismo, owero tra teorie della modularità 
tà. La formulazione più nota del modularismo 
‘è quella che Jerry Fodor ha esposto nel suo libro 
d(1983) [trad. it.: La mente modulare, Il Muli- 
La visione di Fodor si incentra su due concetti 
ggio è un sistema di input anziché parte di 
per sistema centrale si intende un sistema 
‘conoscenza differenti; e (2) i sistemi di input. 
| modulare. 

\sostenuto che qualsiasi sistema di input con architettu- 

vrebbe avere le seguenti caratteristiche. 


dome è ovvio, l'input orale e l'input scritto dif- 
otevolmente rispetto alle analisi percettive da 


orale i segnali in entrata differiscono no- 
‘da quelli del linguaggio scritto. Mentre per 
immediatamente chiaro che i segnali fisici ri- 
io le lettere scritte sulla pagina, un ascoltatore 
con una varietà di suoni presenti nell’am- 
eve poter identificare e distinguere dal «rumo- 
rali verbali rilevanti. Cominciamo con l’esami- 
le delle unità fondamentali che costituiscono i 


Sì è detto in precedenza, le unità costitutive 
tali del linguaggio orale sono i fonemi. Questi 
Îù piccole unità di suono che determinano una 
di significato (per esempio cap, «cappuccio», e 
tto», sono due vocaboli inglesi che differisco- 
osolo del primo fonema). Per descrivere i fone- 
lingua si usa l'alfabeto fonetico, che non è 
abeto delle lettere o ortografico. Per esem- 


a. Specificità di dominio. Il sistema di input riceve le informazio- 
ni da vari sistemi sensoriali, ma elabora le informazioni mediante 
codici che sono specifici per il sistema. Per esempio, il sistema di in- 
put del linguaggio può tradurre un input visivo in una rappresenta 
zione fonologica ovvero di suoni verbali, 

b. /ncapsulamento delle informazioni. L'elaborazione procede 
rigorosamente in una sola direzione. Il modulo più basso deve com- 
pletare l'elaborazione dell'informazione prima di trasmetterla al mo- 
dulo successivo, e così via. Non ci può essere trasmissione parziale 
di informazioni. La direzione del flusso informazionale procede rigo- 
rosamente dal basso in alto (bottom-up). Nel modello dì Fodor i 
moduli cognitivi superiori non esercitano alcuna influenza sui modu- 
li cognitivi più bassi. Ovvero, nell'elaborazione del linguaggio non 
V'è alcuna influenza top-dowm. 

c. Localizzazione della funzione. Ogni modulo trova attuazione 
in una particolare regione del cervello. 

L'interazionismo respinge tutte queste premesse, Ma la critica più 
sostanziale è rivolta alla concezione fondamentale dell'architettura 
modulare, e cioè che i vari sottosistemi possano comunicare solo lun- 
go la direttrice bottom-up. Le teorie dell'interattività sostengono che 
i processi cognitivi superiori sono in grado di influenzare i processi co- 
gnitivi a livello più basso attraverso sistemi di retroazione, cioè di 
feedback. 

La questione della modularità o dell'interattività è rilevante per 
molti aspetti della comprensione e della produzione del linguaggio, 
e la discussione su questo argomento riguarda tutte le componenti 
di processo trattate in questo capitolo. 


pio, «i» è il simbolo fonetico per il fonema inglese ee 
come nella parola meet, mentre «I» è il simbolo fonetico 
per la i di it. La lingua inglese ha quaranta fonemi, le al- 
tre lingue possono averne di più o di meno ("). 

Per farci un'idea di quale impresa una persona debba 
affrontare ogni volta che ascolta un enunciato, è utile sa- 
pere come riusciamo a produrre i differenti suoni. Noi ge- 
neriamo suoni verbali diversi usando parti diverse del- 
l'apparato vocale. Tre sono i fattori principali che deter- 
minano i suoni che produciamo. Il primo è la sonorizza- 
zione, ovvero il fatto di usare o meno le corde vocali per 
produrre un suono verbale. Tutte le vocali sono sonore 
(a, e, i, 0, u), ma non tutte le consonanti lo sono, Conso- 
nanti sonore sono, per esempio, b e nm; consonanti sorde, 
s e t. Nel caso delle consonanti, vi sono altri due modi 
per modificarne il suono. Uno riguarda la parte dell’ap- 
parato vocale usata per produrre il suono (punto di artico- 
lazione), per esempio se si usano entrambe le labbra (b) o 
le labbra e la bocca (f). L'altro ha a che fare col modo in 


(*) La lingua italiana ne ha 30, che è anche il numero medio 
nelle diverse lingue. [N.d.T.] 
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cui viene modificato il flusso d’aria (modo di articolazio- 
ne); per esempio, una p viene prodotta bloccando il flus- 
so d’aria, mentre una / non lo ostruisce affatto. Nel caso 
delle vocali vi è un altro meccanismo per modificare i 
suoni: tramite la posizione della lingua entro la bocca. La 
lingua infatti può essere posizionata in alto o in basso, in 
avanti o all'indietro. 

Sapere che i fonemi sono le unità costitutive del lin- 
guaggio parlato non semplifica affatto il compito dell’a- 
scoltatore. Vi sono molte altre difficoltà, riguardo ai se- 
gnali verbali, che il suo cervello deve risolvere; alcune di 
queste dipendono dalla variabilità del segnale. Per esem- 
pio, i suoni variano in base al contesto in cui sono pro- 
nunciati (mancanza di invarianza). Quindi, benché en- 
trambi i segnali comincino con lo stesso fonema, la silla- 
ba bo è molto diversa dalla sillaba bi, mentre bi è molto 
simile a di, anche se comincia con un fonema diverso. 
Perciò la pronuncia di un fonema cambia in misura 
straordinaria, in funzione del fatto che esso sia seguito da 
una 0 oppure da una i. Ciononostante un ascoltatore è in 
grado di percepire una b e di distinguerla da una d. Un al- 
tro problema che l'ascoltatore deve affrontare è dato dal- 
la variabilità nella produzione dello stesso suono quando 
a pronunciarlo sono parlanti diversi, per esempio una 
persona di sesso maschile o invece femminile. 

Altri problemi di chi ascolta dipendono dal fatto che 
spesso i fonemi non si presentano come piccoli, ben se- 
parati, pezzi (chunk) di informazione; in altre parole di- 
fettano di segmentazione. Mentre nel linguaggio scritto 
parole e frasi hanno confini fisici netti, nel discorso orale 
tali confini vanno quasi sempre perduti. Nel leggere que- 
sto testo, vedete ogni parola separata dall'altra da uno 
spazio bianco e ogni frase conclusa da un punto, segnali 
fisici che vi aiutano a discriminare le parole e le frasi. Nel 
discorso, invece, i confini delle parole sono ambigui, 
come si può vedere dalla Figura 9.7, dove la forma d’on- 
da della parola captain appare come se in realtà rappre- 
sentasse due vocaboli, per via di una pausa — un «silen- 
zio» — all'interno della parola. 


Silenzio 


9.7 Forma d'onda del suono della parola captain [capitano], Si noti 
la pausa [silenzio] all'interno della parola. Il tempo aumenta da sinistra 
verso destra e l'ampiezza è registrata sull'asse verticale. Per gentile 
concessione di Tamara Swaab. 


9.8 Forma d'onda del suono della domanda What do you, 
[Che cosa vuoi dire?) Si noti l'assenza di separazione fisica tra le] 
do you mean. Benché il segnale fisico dia solo scarse indica 

În cui le parole iniziano e finiscono, il sistema del linguaggio rîes 
a distinguerle come parole diverse e utilizzarle ai fini della co 
Per gentile concessione di Tamara Swaab. 


Oltre al problema dei silenzi all’interno delle p 
è il fatto che nelle frasi di un enunciato orale 
chiare pause fra le parole, perché queste divent 
colate, cioè l’inizio dell'una si unisce alla fine 
Ne è un esempio la forma idiomatica inglese dè 
al posto di «I don't know». Come si vede nella 
non vi sono confini netti tra le parole «do y 
quando sono pronunciate alla normale veli 
versazione (cioè, come discorso connesso). Questo 
ma della mancanza di confini netti dentro e fra 
del linguaggio orale è stato definito «problema di 
mentazione». 

A questo punto è chiaro che l’ascoltatore det 
frontarsi con un'enorme variabilità dell'input, 
guaggio parlato, l’analisi percettiva dell'input ! 
deve tenere conto di tutte queste variabili, q 
può esservi una relazione univoca, di uno-a-und 
gnale fisico e rappresentazioni nella memoria. Gi 
barazzato molti ricercatori, inducendoli a chiedet 
potrebbero essere le unità astratte della rappre 
nel caso dell'input orale, 

Alcuni ricercatori hanno proposto che queste 
sentazioni siano costruite sulle proprietà spettrali 
quenza) del segnale in ingresso, proprietà che 
seconda dei suoni, come si può vedere nella Figi 
Le caratteristiche tratte dall'analisi spettrale po 
formare una rappresentazione fonetica, e questa 
re il codice di accesso alle rappresentazioni fono 
Ma sono state proposte anche altre unità di ra 
zione, come il fonema in quanto tale, le sillabe ei 
in cui il parlante ha pronunciato intenzionalmei 
nema. Altre teorie hanno addirittura respinto 
esistano unità di rappresentazione discrete peril 
verbale. 
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e facciamo, allora, a decodificare l'input orale? 
tamente esistono anche altri indizi che permetto- 
Ridere il flusso del discorso in segmenti significati- 
ticolare le informazioni prosodiche, ovvero quelle 
tore ricava dal ritmo del discorso e dall’into- 
lella voce del parlante. Il ritmo viene impresso al 
0 variando la durata delle parole e interponendo 
delle pause. La prosodia è evidente in tutti gli 
espressi in forma orale, ma forse si rivela con la 
chiarezza quando un parlante rivolge una do- 
no pone l'enfasi su qualcosa. Quando intende porre 
domanda, un parlante verso la fine della frase alza la 
enza della voce; quando vuole dare risalto a una cer- 
te del discorso, aumenterà il volume della voce e in- 
duna pausa dopo la parte critica. 
loro ricerca psicolinguistica Ann Cutler, ora in 
da al Max Planck Institute for Psycholinguistics, e i 
collaboratori hanno rilevato altri indizi che possono 
lje per segmentare il flusso continuo del discorso. 
ti ricercatori hanno dimostrato che gli ascoltatori 
ibfoni si servono delle sillabe accentate (sillabe forti) 
bilire i confini delle parole. Per esempio, una paro- 
ne lettuce (lattuga), con l'accento sulla prima sillaba, 
lmente è percepita come una singola parola e non 
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a spettrali variano a seconda dei suoni. Il suono ta può essere scomposto in cinque diverse bande critiche, ognuna delle quali contiene 


e (inkHz, sull'asse orizzontale). Per esempio, nelle fasi di burst il suono si compone soprattutto di alte frequenze, comprese nella fascia 
levata potenza (in dB, asse verticale), Adattata da Klatt (1989). 


due (come sarebbe «let us»). Invece parole come investes, 
con l'accento sull'ultima sillaba, solitamente sono perce- 
pite come due parole («in vests») e non come una sola 
(anche se sappiamo che è un'unica parola). È interessante 
notare che in altre lingue, come l'olandese e il francese, 
le sillabe in quanto tali sembrano essere più importanti 
dell'accento nel guidare l'ascoltatore a segmentare il flus- 
so del discorso. Quando si chiede a parlanti queste lingue 
di rilevare una stringa di lettere entro una parola, si di- 
mostrano più veloci quando la stringa corrisponde esat- 
tamente a una sillaba della parola che hanno udito, men- 
tre hanno più difficoltà nel riconoscimento quando la 
stringa è più lunga o più corta di una sillaba. Per esem- 
pio, soggetti di lingua madre olandese riescono molto ve 
locemente a rilevare «bak» nella parola bakker (panettie- 
re) di cui costituisce la prima sillaba, mentre la riconosco- 
no più lentamente in baken (falò), in cui la prima sillaba 
è «ba» e non «bak», 


Substrati neurali dell'elaborazione del linguaggio ora- 
le Ora che abbiamo identificato gli stadi iniziali della 
comprensione del discorso, esaminandoli alla luce delle 
acquisizioni teoriche e sperimentali della psicolinguisti- 
ca, affronteremo la questione del dove siano localizzati 
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nel cervello questi processi e da quali circuiti e sistemi 
neurali siano sostenuti. Dagli studi su animali e su pa- 
zienti cerebrolesi, nonché dall'analisi di soggetti umani 
normali con le tecniche della fMRI e della PET, sappiamo 
che la corteccia temporale superiore ha un ruolo impor- 
tante nella percezione dei suoni. All’inizio del secolo 
scorso, era già un fatto assodato che i pazienti con lesioni 
bilaterali limitate alle regioni superiori del lobo tempora- 
le erano affetti dalla sindrome detta «sordità verbale 
pura». Questi pazienti mostravano un deficit specifico 
nel riconoscere i suoni verbali, mentre riuscivano a ela- 
borare gli altri suoni in modo pressoché normale. Poiché 
questi pazienti non avevano difficoltà con gli altri aspetti 
dell'elaborazione del linguaggio, il loro problema sem- 
brava essere limitato a deficit uditivi o fonematici, donde 
il termine di sordità verbale pura. Ma oggi, avendo a di- 
sposizione le prove emerse da studi più recenti, possiamo 
cominciare a operare discriminazioni più fini in merito 
alla sede in cui potrebbe avvenire la distinzione tra i suo- 
ni verbali e gli altri tipi di suoni. 

Quando un segnale verbale colpisce l'orecchio, viene 
dapprima elaborato lungo vie cerebrali non specializzate 
nel processo di elaborazione del linguaggio, ma coinvolte 
piuttosto nell’elaborazione degli stimoli acustici in gene- 
rale. I giri di Heschl, localizzati nel piano sovratemporale, 
in posizione superiore e mediale rispetto al giro tempora- 
le superiore (GTS) in ciascun emisfero, contengono la 
corteccia uditiva primaria, ovvero l’area della corteccia 
che elabora per prima l'input uditivo (si veda il Capitolo 
3). Le aree che circondano i giri di Heschl estendendosi 
nel GTS costituiscono la corteccia uditiva di associazione. 
Studi fMRI e PET su soggetti umani hanno dimostrato 
che, in entrambi gli emisferi, i giri di Heschl e il GTS 
sono attivati nella stessa misura sia dai suoni verbali sia 
da quelli non-verbali (per esempio, toni puri), e che que- 
sta attivazione non si rivela particolarmente selettiva per 
nessuno dei due tipi di suoni. Questo pattern dell’attiva- 
zione suggerisce che il GTS sia importante per la perce- 
zione uditiva, ma che non sia necessariamente specializ- 
zato nell’elaborazione dei suoni verbali. Come vedremo 
più avanti (nel paragrafo «Afasia»), questo risultato ha 
rappresentato una grossa sorpresa. Nell'Ottocento, il fa- 
moso neurologo Karl Wernicke trovò che i pazienti con 
lesioni alla regione temporo-parietale sinistra estese al 
GTS avevano difficoltà a comprendere il linguaggio orale 
e scritto, Ciò portò alla nozione, ormai vecchia di oltre 
un secolo, che quest'area — chiamata in suo onore area di 
Wernicke — fosse cruciale per la comprensione delle paro- 
le. ta anche nelle osservazioni originali di Wernicke le 
lesioni non erano limitate al GTS. Oggi possiamo con si- 
curezza concludere che molto probabilmente il GTS da 
solo non costituisce la sede della comprensione verbale. 

Se non avviene nel GTS, in quale altra parte del cervel- 
lo ha luogo la distinzione tra i suoni verbali e tutti gli al- 
tri suoni? Vi sono forti indizi che il settore mediano del 
solco temporale superiore, in entrambi gli emisferi (ma 


soprattutto nel sinistro), svolga un ruolo rileva 
sto processo. Queste regioni sono situate ventralme 
GTS, che, come abbiamo appena detto, è un'area it 
tante per le analisi acustiche. In uno studio fMRI, ] 
Binder e i suoi collaboratori (2000) al Medical Colle 
Wisconsin hanno confrontato tipi diversi di suo 
verbali. Questi suoni consistevano in rumori dl 
contenevano alcuna modulazione sistematica d 
piezza o della frequenza, oppure in toni con fre 
modulata fra 50 e 2400 Hz. I suoni verbali, invece, 
stevano in vere parole invertite (parole registrate | 
sentire alla rovescia), pseudoparole (stringhe proni 
bili che non sono vere parole, ma contengono le 
lettere di una parola reale, per esempio sked inv 
desk) e vere parole. 
La Figura 9.10 illustra i risultati dello studio di Bi 
Rispetto al rumore, i toni con frequenza modulata; 
rono bilateralmente le porzioni posteriori del GTS. | 
più sensibili ai suoni verbali che non ai toni puri eral 
calizzate in regioni più ventro-laterali, all’inte 
pressi del solco temporale superiore. Nello stesso 
Binder e collaboratori hanno anche dimostrato chel 
probabilmente queste aree non sono coinvolte n 
ti semantico-lessicali dell'elaborazione del lingua 
nell’elaborazione della forma e del significato de 
le), dal momento che vere parole, pseudoparole @ 
invertite le avevano attivate in ugual misura. Si 
i risultati degli studi discussi in precedenza (nel 
«Substrati neurali del lessico mentale e delle cono 
concettuali») dimostravano che le aree coinvolte ni 
borazione delle informazioni semantico-lessicali 
lo più lateralizzate a sinistra, e soprattutto in lo 
ne ventrale rispetto alle aree temporali superiori a 
alla percezione dei suoni verbali. 
Si è anche tentato di identificare le aree cerebì 
colarmente rilevanti per l'elaborazione dei fonet 
cosa si è rivelata alquanto problematica per via di 
ficoltà di «attivare» solo i fonemi, dato che l'udit 
parola ne attiva automaticamente anche il sig 
Quindi non è ancora stata trovata una risposta d 
ma alcuni studi fMRI e PET che hanno analizzato: 
ra di parole, o l'ascolto di parole e di pseudopa 
no trovato attivazioni nel giro temporale medio, 
lateralizzate all’emisfero sinistro: prova, forse, 
che la lettura può attivare, e spesso attiva, le n 
ni fonologiche (si veda la scheda «Dal testo scri 
rappresentazione delle parole: una o due vie?»). 


M Input scritto 


Nel caso dell'input scritto il lettore deve riconosa 
pattern visivo. Tali pattern variano nei diversi sisté 
scrittura. La rappresentazione simbolica delle p 
scrittura può avvenire con tre diverse modalità 
lingue occidentali (per esempio, l'italiano e l’inj 
no il sistema alfabetico, in cui i simboli tende 


jezioni lateral 


Mppresentano i fonemi. Le lingue che usano il sistema al- 
etico differiscono, tuttavia, rispetto al grado di corri- 
pondenza fra lettere e suoni. In alcune lingue, come il 
inlandese e lo spagnolo [e l'italiano], tale corrisponden- 
Ma è stretta (ortografia regolare). Nell'inglese, invece, la 
orrispondenza fra lettera e suono spesso viene meno, il 
the significa che l'inglese ha un'ortografia irregolare. Con- 
iontate, per esempio, le differenze nella pronuncia dei 
&guenti tre vocaboli inglesi, che pure cominciano con le 
Niesse quattro lettere: sign, signal e signing. La mancanza 
i corrispondenza fra lettera e suono rende più difficile 
imparare la corretta ortografia (e potrebbe anche avere 
conseguenze sulla lettura, si veda la scheda «Dal testo 
Stritto alla rappresentazione delle parole: una o due 
Vie?»). Il livello suc ivo di organizzazione è rappresen- 
lito dal morfema, cioè la più piccola unità linguistica do- 
ita di significato, ovvero una parola e le sue variazioni 
\tr esempio, i prefissi 0 i suffissi che vengono aggiunti, 
xome nel caso di /sign/ e /sign//ing/). Fra le parole mor- 
lologicamente correlate tende a esservi una corrispon- 
lenza ortografica leggermente maggiore. 

Altre lingue, come il cinese e il giapponese, hanno si- 
semi di scrittura completamente differenti. La scrittura 
fiapponese Kana usa un sistema sillabico, in cui ogni sim- 
bolo rappresenta una sillaba. Ciò è reso possibile dal fatto 
the il giapponese ha solo un centinaio di sillabe uniche 
mentre l'inglese, per esempio, ne ha quasi un migliaio. 
Nel terzo sistema di scrittura, il sistema /ogografico, si usa 
ino specifico simbolo per ogni parola o per ogni morfe- 


SIIO Attivazioni delle regioni temporali supetioti, în risposta a suoni verbali e non-verbali, Sono visibili quattro sezioni sagittali per ciascun emisfero 
{tare posteriori del giro temporale superiore sono più attive, a livello bilaterale, con i suoni modulati nella frequenza, piuttosto che con i rumori 
MiNazzuto), mentre le aree più sensibili ai suoni del discorso sono localizzate in posizione ventrolaterale rispetto a quest'area (in giallo), dentro o nei pressi 
Soko temporale superiore. Quest'ultimo tipo di attivazione mostra una moderata lateralizzazione a sinistra. Sono anche indicate (in rosso) le aree più 
ton le parole (W) e i toni (T) anziché con î rumori (N). Adattata da Binder et al. (2000), 


9. Linguaggio e cervello 


Sezioni mediali 


ma, Una lingua naturale il cui sistema di scrittura è mol- 
to simile al sistema logografico è il cinese, dove i caratteri 
possono simbolizzare interi morfemi. Poiché i caratteri 
possono rappresentare anche i fonemi, il cinese non è un 
sistema logografico puro. Questa modalità di rappresen- 
tazione nella scrittura è giustificata dal fatto che il cinese 
è una lingua tonale, per cui la stessa parola può avere si- 
gnificati diversi a seconda dell'innalzamento o dell’ab- 
bassamento del tono nelle vocali — cosa che sarebbe diffi- 
cile in un sistema in cui i simboli rappresentassero sol- 
tanto i suoni verbali, ovvero i fonemi. 

I tre sistemi di scrittura rappresentano con simboli 
unità linguistiche differenti (fonemi, sillabe e morfemi o 
parole), ma tutti e tre si servono di simboli arbitrari, cioè 
di rappresentazioni astratte che non assomigliano a ciò 
che rappresentano. La parola inglese dog, così come l’e- 
quivalente italiano «cane», non ha alcuna somiglianza 
con l'essere peloso, che agita la coda e abbaia quando 
vede il postino. 

Qualsiasi sia il sistema di scrittura usato, il lettore deve 
essere in grado di analizzare le caratteristiche primitive, 
ovvero la forma dei simboli. Nel sistema alfabetico, sul 
quale concentreremo qui la nostra attenzione, questo 
processo deve implicare l’analisi visiva di linee orizzonta- 
li, verticali, curve chiuse, curve aperte, intersezioni e altre 
forme elementari. 

Nella Figura 9.11 si può vedere un modello teorico per 
il riconoscimento delle lettere, il cosiddetto modello pan- 
demonio proposto da 0.G. Selfridge nel 1959. In questo 
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modello, l'input sensoriale («R») è temporaneamente im- 
magazzinato come memoria iconica dal cosiddetto demo- 
ne dell'immagine. Selfridge usò il termine «demone» per 
riferirsi a uno specifico stadio, o sottostadio, nell’elabora- 
zione dell'informazione. Ventotto demoni dei tratti, sensi- 
bili a caratteristiche elementari come le curve, le linee 
orizzontali e così via, iniziano poi a decodificare i tratti 
nella rappresentazione iconica dell'input sensoriale. La 
Figura 9.11 indica la localizzazione dei demoni dei tratti. 
Nel passaggio seguente tutte le rappresentazioni delle let- 
tere con queste caratteristiche sono attivate da demoni co- 
gnitivi. Infine la rappresentazione che meglio corrisponde 
all'input viene selezionata dal demone della decisione. 

Nel 1981 James McClelland e David Rumelhart hanno 
proposto un altro modello per il riconoscimento visivo 
delle lettere. Questo modello, che ha esercitato una gran- 
de influenza, è un modello computazionale che postula 
tre livelli di rappresentazione: un livello per ì tratti delle 
lettere che compongono le parole, uno per le lettere e uno 
per la rappresentazione delle parole. Una proprietà molto 
importante di questo modello è che presuppone un flusso 
di informazioni diretto dall'alto in basso (cioè a partire dai 
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9.11 Il modello pandemonio proposto da 0.G. Selfridge (1959) per Il riconoscimento delle lettere. Se l'input è in forma scritta, il lettore deve 
riconoscere un pattern, a partire dall'analisi dell'input sensoriale. L'input sensoriale è temporaneamente immagazzinato nella memoria iconica 
dal cosiddetto demone dell'immagine, dopo di che le rappresentazioni iconiche sono decodificate da un insieme di ventotto demoni dei tratti. 
Le rappresentazioni delle lettere con queste caratteristiche attivano poi i demoni cognitivi. Infine il demone della decisione sceglie la rappresentazione 


che meglio corrisponde all'input, Adattata da Coren et al. (1994). 


Demone dell'immagine 
(riceve l'input sensoriale) 


Angoli acuti 


Demone della decisione («ascolta» 
il grido più forte in mezzo 
al pandemonio e così identifica l'input) 


livelli cognitivi superiori, come quello delle p 
quale va a influenzare processi più precoci che av 
ai livelli più bassi della rappresentazione (il 
lettere e/o il livello delle caratteristiche fisic 
modello è in netto contrasto con quello di Selfri 
il flusso delle informazioni scorre rigorosamente 
in alto (dal demone dell'immagine, ai demoni 
demoni cognitivi e infine al demone della d 
Questa differenza fra i due modelli è un esempio 
ciale distinzione fra due visioni teoriche, la mo 
l'interattività, di cui vedremo altri esempi più 
questo capitolo (si veda la scheda «Modularismo, 
zionismo a confronto»). Un'altra importante dil 
fra i due modelli è che in quello di McClelland 
melhart i processi possono avvenire in parallelo, 
possono essere elaborate parecchie lettere nello stes 
mento, mentre nel modello di Selfridge viene e 
una lettera per volta, in un procedimento seriale, L 
ra 9.12 indica che il modello di McClelland e Rui 
ammette collegamenti sia eccitatori sia inibitori fi 
livelli. Se una persona legge, per esempio, la 
(viaggio), a ciò seguirà l'attivazione a tutti i li 
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o della rete di un modello connessionista per 
nto delle lettere. | nodi ai tre diversi livelli postulati dal 
tano i tratti fisici delle lettere, le lettere e le parole. 
livello possono influenzare lo stato attivazionale dei nodi 
tramite connessioni eccitatorie (frecce) o inibitorie (linee). 
land e Rumelhart (1981). 


Ntazioni per le caratteristiche e le lettere della pa- 

la parola trip in quanto tale. Ma quando vie- 
il nodo lessicale trip invia segnali inibitori ai li- 
si, così che saranno inibite le lettere e le carat- 

ee alla parola trip. 
computazionali occupano un posto impor- 
le neuroscienze cognitive, perché permettono 
ti di formalizzare con precisione le compo- 
di un processo cognitivo, e in quale mo- 
lenti possono interagire. La validità empi- 
|modello può quindi essere saggiata in base a fe- 
portamentali della vita reale o a dati fisiolo- 
lo connessionista di McClelland e Ru- 
ice molto bene la realtà, per quanto ri- 
\omeno che è stato chiamato effetto di supe- 
la parola. Sperimentalmente questo effetto può 
ervato presentando per pochi istanti ai soggetti 
stimoli visivi. Lo stimolo può consistere in una 
; Viaggio), in una non-parola (pirt) o in una let- 
po di che, si chiede ai soggetti di dire se hanno 
\t oppure una &. La prestazione dei soggetti in 
ito di identificazione è migliore quando la 
a all'interno di una vera parola, rispetto a 
ola; ma il dato più interessante è che la pre- 
dei soggetti è migliore quando hanno visto la 
l'interno di una parola, che non come singola 
esto importante risultato indica che probabil- 
parole non sono percepite lettera per lettera. Il 
di Rumelhart e McClelland è in grado di spiegare 
superiorità della parola, in quanto presuppone 
mazione top-down relativa alle parole possa atti- 


vare oppure inibire le attivazioni delle lettere, contri- 
buendo in questo modo al loro riconoscimento. 

Poiché, come abbiamo visto in capitoli precedenti, il 
cervello umano è bene equipaggiato per il riconoscimen- 
to di pattern, cerchiamo ora di sostanziare i primi livelli 
postulati dai modelli del riconoscimento delle lettere tra- 
mite dati fisiologici reali. Le tecniche di registrazione del- 
l’attività di singole cellule, per esempio, hanno permesso 
di chiarire alcuni dei principi fondamentali dell'analisi 
delle caratteristiche visive: sappiamo come il cervello 
analizza i contorni, le curve e così via. Ma nel caso delle 
lettere molte domande restano senza risposta: sappiamo 
ancora molto poco dei processi che caratterizzano il rico- 
noscimento di parole e lettere a livello cellulare, ed è 
poco probabile che registrazioni eseguite su scimmie pos- 
sano chiarirci l'andamento di tali processi negli esseri 
umani. Studi PET e fMRI recentemente condotti su sog- 
getti umani hanno cominciato a gettare un po’ di luce 
sulla possibile sede in cui, a livello cerebrale, avrebbero 
luogo i processi di elaborazione delle lettere. 

Quando si presentano ai soggetti lettere o simboli simili 
a lettere, l'analisi percettiva iniziale di questi materiali 
scritti attiva bilateralmente le aree cerebrali specializzate 
nell’elaborazione visiva, come la corteccia striata e le adia- 
centi aree extrastriate. Dato interessante, queste attivazio- 
ni non sono specifiche per i simboli simili a lettere. La 
mancanza di specializzazione può dipendere dal fatto che 
l'invenzione del linguaggio scritto risale ad appena 5500 
anni fa, all'incirca. Invece l'elaborazione uditiva del lin- 
guaggio orale, essendo molto più antica, può essere stata 
influenzata nel corso dell'evoluzione da pressioni seletti- 
ve, dalle quali possono essere scaturite specializzazioni 
neurali. Il fatto che il linguaggio scritto sia relativamente 
recente ha varie implicazioni rispetto al riconoscimento 
visivo delle parole. È improbabile che alla lettura corri- 
sponda un sistema specializzato, mentre è probabile che 
alcuni aspetti della lettura siano sostenuti da processi visi- 
vi d'ordine generale. Per esempio, per elaborare l’input vi- 
sivo, il cervello deve analizzare le caratteristiche fisiche 
delle lettere. È possibile che questo processo utilizzi lo stes- 
so sistema che effettua l’analisi delle caratteristiche nel- 
l'ambito del generale riconoscimento degli oggetti visivi. 


Substrati neurali dell'elaborazione del linguaggio 
scritto L'identificazione delle unità ortografiche avvie- 
ne probabilmente nelle regioni occipito-temporali dell’e- 
misfero sinistro. In studi fMRI su soggetti normali, Gre- 
gory McCarthy della Duke University e i suoi collabora- 
tori (Puce et al., 1996) hanno confrontato i quadri di atti- 
vazione cerebrale in risposta a lettere, e quelli osservati in 
risposta a facce e a pattern con texture casuali. Hanno 
così trovato che le regioni occipito-temporali della cor- 
teccia si attivano preferenzialmente in risposta a stringhe 
di lettere non pronunciabili (Figura 9.13). Il dato interes- 
sante è che questo risultato ha confermato le conclusioni 
di un precedente studio dello stesso gruppo (Nobre et al., 


Linguaggio e cervello 


FTNBV | WOMJH JPBNC 


DOO 


9.1 3 Confronto tra i quadri di attivazione prodotti da lettere (L) 

e da facce (F) nella porzione ventrale dell'emisfero sinistro (cerchio bianco 
nella foto della scansione), La sezione è coronale e mostra soltanto 
l'emisfero sinistro, a livello della corteccia occipitale anteriore, La scansione 
mostra i voxel attivati, sovrapposti all'immagine anatomica corrispondente. 
Le facce hanno attivato una regione del giro fusiforme laterale (giallo), 
mentre le stringhe di lettere hanno attivato una regione del solco 
occipito-temporale (rosso). Il grafico mostra il corrispondente andamento 
nel tempo delle attivazioni mediate su tutti i cicli, alternati tra facce (linee 
gialle) e stringhe di lettere (linee rosse). L'asse delle y rappresenta 

la percentuale di variazione del segnale, con un passo dello 0,5%. 

Il tempo (in secondi) è indicato sull'asse delle x. Si noti che le risposte 
‘emodinamiche sono lente, in quanto mostrano un picco fra 6 e 9 s dopo 
l'insorgenza dello stimolo (t = 0). Da Puce et al. (1996). 


1994), in cui erano state eseguite registrazioni dell'atti- 
vità elettrica intracranica nelle stesse regioni del cervello, 
in pazienti successivamente sottoposti a intervento chi- 
rurgico per epilessia resistente ai trattamenti. In questo 
studio si era osservato nelle regioni occipito-temporali un 
ampio potenziale a polarità negativa verso i 200 ms 


(N200), in risposta alla presentazione visiva di sti 
lettere. Quest'area non era sensibile ad altri stimo 
quali le facce e, fatto molto importante, semb 
insensibile anche alle caratteristiche lessicali 0 
che delle parole. Per concludere, le lesioni in q 
possono provocare l’alessia pura, ovvero la condizi 
cui i pazienti non riescono a leggere le parole, men 
altri aspetti del linguaggio restano intatti. Questa 
genza tra prove neurologiche e di imaging fom 
importanti su come il cervello umano risolve i pro 
percettivi del riconoscimento delle lettere. 


Riconoscimento delle parole 


L'elaborazione lessicale è un fenomeno molto 
psicolinguistica. La maggior parte degli scienziati 
corde nel ritenere che le componenti principali del 
cesso siano le seguenti: l’accesso lessicale, la selezioi 
sicale e l'integrazione lessicale. Probabilmente l'o 
dell'analisi percettiva si proietta poi sulle rappresen 
ni della forma delle parole, contenute nel lessico m 
le. Si ha il cosiddetto accesso lessicale quando le 
sentazioni sono attivate e si diffondono agli attril 


Nella maggior parte dei casi l’accesso lessicale dil 

a seconda che la presentazione delle parole avvengi 
modalità visiva oppure uditiva; inoltre la de ci 
segnale in entrata — tale da stabilire un contatto con 
presentazioni della forma delle parole entro il lessica 
tale - pone a chi interpreta il linguaggio un insi 
problemi, che differiscono nell'una o nell'altra m 
Per quanto riguarda l'input scritto, c'è il pi 
come riusciamo a leggere non solo le parole in cuil 
grafia non si traduce direttamente in suono, per 
colonel (colonnello) [pronuncia: 'k3:nl] ma anche 
doparole, per le quali non esiste alcuna forma di 
corrispondente, per esempio /onocel [anagramma 
nel, privo di significato]. Le pseudoparole non poss 
sere lette mappando direttamente l'output ortogra 
una forma di parola, dal momento che questa nont 
conseguenza i ricercatori hanno suggerito che, pei 
leggere /oconel, dobbiamo tradurre le lettere nei fa 
corrispondenti. D'altra parte, volendo leggere a w0 
la parola colonel, la pronunceremmo in modo e 
traducessimo direttamente nei fonemi corrispont 
possibile che, per evitare tali errori, venga utilizzi 
via che dalle unità ortografiche passa direttami 
rappresentazione della forma della parola. Ciò ha 
i ricercatori a proporre per la lettura modelli a duevi 
via diretta dall’ortografia alla forma astratta della p 
una via indiretta (o via di assemblaggio), nella quale! 
scritto viene tradotto in un codice fonologico prim 
sere mappato sulla forma della parola (per mi 
colari, si veda la scheda «Dal testo scritto alla rappii 
zione delle parole: una 0 due vie?»). 
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UNZIONA IL CERVELLO 


itto alla rappresentazione delle parole: una o due vie? 


lese pongono delle difficoltà nella conversione delle 
În suoni (fonemi), la cosiddetta conversione grafe- 
fer esempio, la combinazione «ph» si pronuncia in 
În physiology [fisiologia] e in uphil/ [verso l'alto] e il 
ciato diversamente in cop [poliziotto] e cere- 
Perciò, come facciamo a sapere come si pronun- 
ando vediamo scritta questa parola? Potremmo fare 
| regolarità costanti della lingua în questione. Per 
ibinazione «mb» implica la pronuncia separata dei 
quando il gruppo consonantico si trova in mezzo a 
ce), ma non quando è alla fine (bomb). Tuttavia 
e a trovare regole che valgano per tutte le possibili 
ettere e di suoni: nell'inglese, ne sono esempi i vo- 
‘bombard. Un sistema basato su regole da solo non 
sto problema ha portato Max Coltheart e collabora- 
Macquarie University in Australia, ad avanzare l'i- 
Esistere una via diretta fra la lettura e la rappresen- 
cioè dall'input ortografico costituito dall'intera 
ioni nel lessico mentale. Quindi il passaggio 
rappresentazioni delle parole nel lessico mentale 
enire in due modi, ovvero implicare due vie: la traduzio- 
ma al fonema (la cosiddetta via di assemblaggio), oppure 
al lessico mentale (o via diretta). 
enza di due vie emergono dai pazienti con disles- 
| cui problemi di lettura sono dovuti a danni cerebrali, 
-specifico, ovvero questi pazienti sono capaci di 
linguaggio parlato e di produrre il linguaggio scritto 
‘agrafia). Sono stati osservati due tipi di dislessia ac- 
ti con dislessia profonda o fonologica non riescono 
Voce pseudoparole come grimp, ma non hanno al- 
<on parole lunghe e difficili come chrysanthemum 


è detto in precedenza, il flusso continuo del 
stico orale segna una netta differenza ri- 
ill'input scritto, in cui i confini tra parole sono 
hte definiti. Un ascoltatore deve segmentare il 
De controllare la velocità dell'input. Quando leg- 
testo scritto possiamo sempre tornare indietro 
0, ma quando cerchiamo di capire ciò che una 
i sta dicendo, possiamo anche perdere il filo del 
Quindi îl linguaggio parlato ha una dimensione 
che deve essere annoverata tra i fattori rile- 
a qualunque modello che ne voglia spiegare la 
slone. 
rdo un autorevole modello è il cosiddetto 
la coorte, proposto dallo psicologo inglese Wil- 
-Wilson (Marslen-Wilson e Tyler, 1980). 
‘modello (Figura 9.14) postula che l'elaborazione 
cominci con il primissimo suono, o fonema, 
koltatore identifica come inizio di una parola. È 
è inizialmente, quando non sono ancora dispo- 
te le informazioni percettive, verrà attivata più 


[crisantemo]. Questi pazienti, quindi, non riescono a leggere ad alta 
voce le parole che non hanno una rappresentazione corrispondente 
nel lessico mentale, mentre le parole rappresentate nel lessico non 
pongono loro alcun problema. Questi pazienti commettono anche 
errori semantici (rose per iris); tali problemi non si possono spiegare 
con la perdita delle rappresentazioni fonologiche, dal momento che 
| pazienti affetti da dislessia profonda di solito offrono buone pre- 
stazioni nei compiti di rhym/ng [trovare parole che fanno rima], se 
gli stimoli sono presentati nella modalità uditiva. Quando leggono, 
queste persone devono contare esclusivamente sulla via lessicale di- 
retta. Invece i pazienti con dislessia superficiale sì affidano solo a re- 
gole basate sulla costanza. Perciò generalizzano le regole di pro- 
nuncia, estendendole anche a parole irregolari (per esempio, leggo- 
no il dittongo «ea» di head, testa, come «ee» [/i/], per cui leggono 
heed [cura, attenzione], anziché head), quindi mostrano una pro- 
pensione a tradurre direttamente le lettere in suoni. Queste forme di 
dislessia costituiscono una doppia dissociazione, un potente indizio 
del fatto che potrebbero esservi due vie per convertire in output ver- 
bale un testo che vediamo scritto. 

Un modello computazionale ha cercato di spiegare questi dati, a 
partire però dall'assunto che vi sia un'unica via, basata sempre sulle 
informazioni fonologiche, usate In alcuni casi più che in altri (Sei- 
denberg e McClelland, 1989). Questo modello prevede un'interazio- 
ne continua fra le unità di input scritte e le unità fonologiche; l'es 
stenza di un feedback permette al modello di apprendere la corretta 
pronuncia delle parole. Questo modello ha avuto successo nel ripro- 
durre alcuni dei fenomeni che abbiamo appena descritto, ma non si 
è rivelato molto buono nella lettura delle pseudoparole (parole che 
assomigliano nella forma e nel suono a parole reali ma che non lo 
sono, per esempio fisch), cosa che invece gli esseri umani non han- 
no alcuna difficoltà a fare. 


di una rappresentazione, perché più di una rappresenta 
zione si accorderà alla prima parte dell'output del sistema 
percettivo. Fra tutte le rappresentazioni di parole che 
sono state attivate, verrà poi selezionata quella che me- 
glio corrisponde all’input sensoriale: un processo che so- 
pra abbiamo definito selezione lessicale. Ecco un esempio 
di come può funzionare la selezione lessicale nella com- 
prensione delle parole. Il suono iniziale «ca» della parola 
captain (capitano) non solo sì accorda con captain, ma an- 
che con parole come cap, capital, capitalist, caption e capi- 
tol. Quando sentiamo «ca», tutte le forme astratte delle 
parole che corrispondono a questo suono iniziale saran- 
no attivate, generando quella che viene definita una coor- 
te della parte iniziale della parola. Con l'aumentare delle 
informazioni percettive disponibili, il numero delle rap- 
presentazioni attivate si restringe fino a ridursi all’ele- 
mento che meglio corrisponde all’input, con conseguente 
selezione della parola captain e disattivazione delle altre 
forme di parola. In questo modello la selezione della pa- 
rola appropriata dipende dalle informazioni sensoriali in 
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Contesto: 


They always obeyed their... 
[Essi obbedivano sempre al loro. 


Input: 


lei lal Ipl it/1 In/ [capitano] 


9.14 Il modello della coorte, proposto per spiegare il riconoscimento 
del segnale verbale orale. In un primo momento vengono attivate tutte 
le parole che incominciano con lo stesso suono (colonna C1). Col passare 
del tempo, si riduce il numero dei competitori che concordano 

col segnale reale; perciò gli elementi della coorte diminuiscono sempre 
di più, finché resta soltanto il candidato corretto (per ulteriori spiegazioni 
si veda il testo). 


ingresso e dal numero di competitori nella coorte genera- 
ta dalla parte iniziale della parola. Una parola viene sele- 
zionata al suo punto di unicità, ovvero nel momento in 
cui si distingue in modo specifico da tutti i competitori. 

Questo modello tiene conto degli aspetti temporali 
della percezione del discorso. Tuttavia c'è anche un'altra 
difficoltà, che qualsiasi ascoltatore si trova ad affrontare. 
In una lingua come l'inglese, per esempio, una quaranti- 
na di fonemi [in italiano, una trentina] basta a rappre- 
sentare tutte le parole, ma il lessico mentale contiene de- 
cine di migliaia di parole. Ciò significa necessariamente 
che molte parole si assomigliano o ne racchiudono altre 
al loro interno. Per esempio una parola come strange 
(strano) contiene al suo interno range (gamma) e assomi- 
glia a straight (dritto) e change (cambio). L'ascoltatore ha 
il difficile compito di identificare quali parole siano effet- 
tivamente presenti nel flusso dell'input linguistico. 
Come si è detto precedentemente, per fare questo la per- 
sona può servirsi di indizi sublessicali, come la distribu- 
zione degli accenti nelle parole. 

Per quanto riguarda il problema dell'identificazione 
delle parole, recentemente sono stati proposti modelli su 
come avviene il riconoscimento di parole presentate nella 
modalità uditiva, nei quali la competizione fra candidate 
non è limitata alle parole che appartengono alla stessa 


coorte della parte iniziale (come nell'esempio 
pra). Secondo queste teorie, infatti, vengono attivati 
le forme lessicali che si sovrappongono parzialm 
l'input linguistico. Per chiarire, torniamo all'esempìi 
cedente. Quando un anglofono sente la parola stri 
vengono attivate tutte le forme astratte di parole chi 
cidono parzialmente con questo input, come strain, 
straight e change. Poiché soltanto la parola strange 
sponde completamente al segnale reale in entrata, 
parola vincerà la competizione con tutte le altre 
non si accordano completamente con l'input, e 
esercitando un'inibizione sui competitori. 

Uno studio svolto dall'équipe di Ann Cutler (si 
per esempio, Norris et al., 1995) ha trovato prove a fa 
dell'ipotesi che la competizione abbia un ruolo imp 
te nel riconoscimento della parola. Questi ricerca 
no dimostrato che i soggetti erano più /enti a ricono 
vere parole quando erano incluse in stringhe ser 
capaci di attivare vocaboli competitori (per ese 
entro la pseudoparola domess, la quale era in gradodi 
vare la vera parola domestic), rispetto a quando 
vano vere parole incluse in stringhe senza senso e p 
sovrapposizione con vere parole (per esempio, 
mess, che non attivava nessuna vera parola), 

A questo punto abbiamo descritto a grandi ll 
ingredienti importanti per la comprensione di 
scritte e parlate. Siamo partiti, all'inizio del ca 
descrivere le rappresentazioni mentali delle p 
loro significato, quindi abbiamo esaminato la pera 
degli input orali e scritti. In questo paragrafo abbiai 
sto come queste informazioni percettive si tl 
nell’attivazione delle forme astratte delle parole, 
nute nel lessico mentale. Insieme alle descrizioni, 
mo indicato quale potrebbe essere la localizza 
brale di tali processi e rappresentazioni. Queste n 
di neuroanatomia funzionale si basano sulle pro 
vergenti emerse dallo studio degli specifici deficit 
nali di alcuni pazienti, dalla relazione fra la li 
brale e i deficit linguistici di questi pazienti, e dai 
dati da studi di neuroimmagine e di registrazion 
cranica. Più di recente alcuni neuroscienziati 
ziato a sottoporre a verifica diretta questa org 
usando le tecniche di neuroimmagine, nell’ 
studiare i circuiti e i sistemi cerebrali coinvolti n 
tura e nell'ascolto delle parole. 


Ml Sistemi cerebrali per il riconoscimento delle p 


Per spiegare la percezione uditiva delle pa 
Binder e collaboratori (2000) hanno proposto 
gerarchico dell’elaborazione del discorso (Figura 9. 
sto modello è basato su studi in cui si è utilizza 
nanza magnetica funzionale per identificare le 
rebrali attivate, in relazione alle varie subcompon 
processo nell'elaborazione del discorso. In primo 
flusso delle informazioni uditive scorre dalla @ 


zioni laterali 


2. 


— dia 
fd, 


Suoni verbali > Suoni 
non-verbali 


Toni> Rumore II 


nei giri di Heschl, al giro temporale superiore. 
le si è già detto, in queste regioni cerebrali non viene 
Wiperata alcuna distinzione fra suoni verbali e non-verba- 
li Le prime evidenze di tale distinzione riguardano l'a- 
liicente solco temporale superiore, nel quale però 
linformazione non è ancora sottoposta ad alcun proces- 
w0 di elaborazione semantico-lessicale. Dal solco tempo- 
tale superiore le informazioni arrivano poi al giro tempo- 
Tale medio e al giro temporale inferiore, al cui livello è 
possibile che vengano elaborati gli aspetti fonologici e se- 
mantico-lessicali delle parole. La fase successiva di analisi 
ha luogo nel giro angolare, posteriormente alle aree tem- 
porali appena descritte (si veda il Capitolo 3), ma poi si 
sposta in regioni più anteriori del polo temporale. Soltan- 
lp per queste ultime quattro aree sembra esservi una late- 
lalizzazione maggiore all'emisfero sinistro. 

Nel caso dell'input scritto, abbiamo visto che l'analisi 
percettiva delle lettere ha luogo inizialmente nella cor- 
leccia visiva primaria e secondaria di entrambi gli emisfe- 
ti, aree cerebrali specializzate nell'elaborazione visiva, 
però non specifica per le lettere. È possibile che le regioni 
occipito-temporali dell'emisfero sinistro siano specializ- 
tate nell'identificazione delle unità ortografiche (si veda 
la Figura 9.13). Studi sulla lettura, in cui 
confronto le aree cerebrali attivate durante l'elaborazione 
di parole o di pseudoparole, hanno anch'essi identificato 


i sono messe a 


9. Modello gerarchico dell'elaborazione del discorso (per ulteriori spiegazioni si veda il testo). Nella figura sono visibili quattro sezioni sia 
Blemisfero destro sia dell'emisfero sinistro. In viola sono indicati i giri di Heschl, la sede della corteccia uditiva primaria; in azzurro sono indicate le aree 
WWltemporali superiori dorsali, attivate maggiormente dai toni con frequenza modulata che dai rumori. Le aree gialle, che si concentrano nel solco 

ale superiore, sono specifiche per il discorso, cioè mostrano un'attivazione maggiore con i suoni verbali (parole, pseudoparole; o parole invertite) 

Beton quelli non-verbali. Infine le aree rosse, che comprendono le regioni del giro temporale medio, del giro temporale inferiore, del giro angolare 

D{polo temporale, sono più attive con le parole anziché con le pseudoparole o le non-parole. Si noti che queste «aree delle parole» mostrano una forte 
ateelizazione a sinistra; tali aree sono state rilevate da un alto numero di studi (Démonet èt al., 1992, 1994; Perani et al., 1996; Binder et al., 1999, 
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Sezioni mediali 


Parole > Non-parole Uditiva primaria MI 


nel giro temporale medio una componente dell’elabora- 
zione fonologica. Dato interessante, il giro temporale me- 
dio è più attivo nel processo di elaborazione di parole 
che di pseudoparole; ciò indica che queste aree potrebbe- 
ro essere implicate negli aspetti più spiccatamente se- 
mantici dell'elaborazione linguistica. Infine, quando l’in- 
put ortografico deve essere tradotto in informazioni fo- 
nologiche usate poi per pronunciare la parola, sembra es- 
sere rilevante il giro frontale inferiore sinistro, compresa 
la parte ventrale dell’area di Broca. 

Di solito le parole non sono elaborate in modo isola- 
to, ma nel contesto di altre parole (frasi, racconti, ecc.). 
Per capire le parole nel loro contesto, dobbiamo integrare 
le proprietà sintattiche e semantiche della parola ricono- 
sciuta, generando una rappresentazione complessiva del- 
l'intero enunciato. 


M Ruolo del contesto nel riconoscimento delle parole 


Una delle questioni più spinose nel campo della psicolin- 
guistica è identificare in quale momento, durante il pro- 
cesso di comprensione, il contesto interviene a influenza- 
re l'elaborazione dell'input linguistico. Più precisamente, 
il contesto influenza il processo di elaborazione dell'infor- 
mazione linguistica prima o dopo che l’accesso lessicale e 
la selezione lessicale sono stati completati? Questo proble- 
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ma ha a che fare con la questione della modularità, come 
forma di organizzazione contrapposta all’interattività (si 
veda la scheda «Modularismo e interazionismo a confron- 
to»). Consideriamo la seguente frase, che termina con una 
parola ambigua in quanto ammette più di un significato: 
The tall man planted a tree on the bank (L'uomo alto piantò 
un albero sulla banca/riva). L'inglese bank può significare 
sia «istituto bancario» sia «riva di un fiume». L'integrazio- 
ne semantica del significato della parola finale nel conte- 
sto della frase ci permette di interpretare bank come «riva 
del fiume», e non come «istituto bancario». La domanda 
importante, qui, è: in quale momento il contesto della fra- 
se influenza l'attivazione dei molteplici significati della 
parola bank? I due significati della parola, sia quello ap- 
propriato al contesto (in questo caso «riva del fiume») sia 
quello non adatto al contesto (in questo caso «istituto 
bancario»), sono stati attivati entrambi per breve tempo, 
indipendentemente dal contesto della frase? Oppure il 
contesto ha immediatamente limitato l'attivazione all’u- 
nico significato contestualmente appropriato della parola 
bank? Da questo esempio possiamo già vedere che, nell'e- 
laborare le parole nel contesto creato da altre parole, sono 
importanti due tipi di rappresentazioni; le rappresentazio- 
ni di livello inferiore, quelle basate sull’imput sensoriale 
(nel nostro esempio, la parola bank stessa), e le rappresen- 
tazioni di livello superiore, quelle basate sul contesto che 
precede la parola da elaborare (nel nostro esempio, la frase 
che precede la parola bank). Le rappresentazioni conte- 
stuali sono cruciali per determinare il senso, o la forma 
grammaticale, in cui una parola deve essere usata. Ma sen- 
za analisi sensoriale non vi può essere alcuna rappresenta- 
zione del messaggio. In un qualche momento i due tipi di 
informazione devono interagire. E il momento in cui que- 
sto dovrebbe accadere differisce nei diversi modelli. 

Come abbiamo già accennato in precedenza, i modelli 
per il riconoscimento di parola (word recognition) differi- 
scono anche rispetto al grado di interattività che presup- 
pongono. In generale si possono distinguere tre tipi di 
modelli che cercano di spiegare la comprensione delle 
parole. I modelli modulari (detti anche modelli autonomi) 
sostengono che la normale comprensione del linguaggio 
dipenda dall'azione di moduli separati e indipendenti. Le 
rappresentazioni a livello più alto non possono perciò in- 
fluenzare quelle a livello più basso e il flusso dell'infor- 
mazione è rigorosamente controllato dai dati, ovvero è 
bottom-up. Nei modelli modulari, i processi di accesso e di 
selezione lessicali non possono essere influenzati dalla 
rappresentazione delle informazioni contestuali. Nell'e- 
sempio di bank, un modello autonomo porterebbe a pre- 
vedere l'attivazione di entrambi i significati, «riva del fiu- 
me» e «istituto bancario», sebbene il contesto sia «L'uo- 
mo alto piantò un albero sulla banca/riva». Solo in segui- 
to all'accesso lessicale, alla selezione della forma della pa- 
rola e all'attivazione di entrambi i significati, il contesto 
può avere un ruolo nella selezione del senso appropriato 
al contesto stesso, nel nostro esempio «riva del fiume». 


Secondo i modelli interattivi, invece, tutti i tipi di 
mazioni partecipano al riconoscimento di parola. In, 
sti modelli il contesto può esercitare la propria in 
prima ancora che siano disponibili le informazioni 
soriali, modificando lo stato attivazionale delle raj 
sentazioni della forma delle parole entro il lessico m 
le. McClelland e collaboratori (1989) hanno pi 
modello interattivo di questo tipo. Molti di questi n 
li postulano che le rappresentazioni della forma de 
role non siano entità unitarie e discrete: una paro 
rebbe riconosciuta quando certi nodi di una rete ( 
buita vengono a essere attivi contemporaneamei 
l'esempio di bank, questo vorrebbe dire che il co 
della frase può guidare la selezione del significato. 
priato al contesto stesso, quindi il significato «ist 
bancario» di bank non sarebbe attivato. 

Fra queste due posizioni estreme si colloca 
visione, secondo la quale l’accesso lessicale è a 
non influenzato dalle informazioni di livello 
mentre la selezione lessicale può essere influ 
dall’informazione sensoriale sia da quella di livello 
riore, contestuale. In questi modelli ibridi le infom 
riguardano le forme delle parole che sono possibili da 
contesto. che le precede; in questo modo si riduce 
mero dei candidati attivati. La versione della teo 
Marslen-Wilson sul riconoscimento uditivo di una 
la, di cui abbiamo parlato in precedenza, è un e 
modello ibrido. 

Una ricerca esemplare sulla questione «modularit 
interazionismo a confronto» è lo studio condotto da 
nie Zwitserlood dell’Università di Miinster (Germ 
mentre lavorava in Olanda al Max Planck Institut 
Psycholinguistics (Zwitserlood et al., 1989). Questa 
catrice ha sottoposto i soggetti all'ascolto di b 
come: «Con profondo dolore gli uomini restaron 
lenzio intorno alla tomba. Essi piangevano la p 
loro capitano». In momenti diversi durante la pi 
zione uditiva della parola capitano (per cui il si 
aveva potuto udire solo segmenti parziali come 
«ca», O «Cap» ecc.), veniva presentato anche uno 
target visivo. Questo stimolo poteva essere correli 
parola capitano oppure a un competitore uditivo, 
esempio capitale. Nel caso di questo esempio, le p 
target potevano consistere in vocaboli come nave ( 
lato) oppure denaro (non correlato); altre volte 
trattarsi di una pseudoparola. Il compito del so 
consisteva nel decidere se lo stimolo-target era 
la oppure no (compito di decisione lessicale). I 
questo studio hanno dimostrato che i soggetti erài 
veloci a decidere che nave era una parola - e più lè 
decidere che lo era denaro — quando essa appari 
contesto della storia sugli uomini addolorati per 
del loro compagno, anche quando l'informazione 
riale sulla parola-stimolo capitano era ancora pi 
(cioè prima che la parola fosse pronunciata per 
Apparentemente il processo di selezione lessicale, 


9 Linguaggio e cervello 365 


alle informazioni contestuali, disponibili 
base del testo udito prima che la parola 
nunciata per intero. Tuttavia, era neces- 

informazioni sensoriali relative alla pa- 
pssero udite, altrimenti i benefici nel tem- 
non si manifestavano. Questo risultato è 
le teorie secondo cui l’accesso lessicale sa- 
to dall’input sensoriale e non dalle sole infor- 
testuali di ordine superiore, mentre — cosa 

ite — la selezione lessicale sarebbe influen- 
della frase. Ancora non si sa con certez- 
tipo di modello fornisca la spiegazione migliore 
o di comprensione di parola, ma un numero 
prove, emergenti da studi come quello della 
e di altri ricercatori, indica che almeno la se- 


iragrafi precedenti abbiamo esaminato i processi 
volti nel riconoscimento di una parola entro l'input 
Ma la normale comprensione del linguaggio 
de di più del semplice riconoscimento delle singole 
e. Per capire il messaggio trasmesso da un parlante o 
scrivente, le proprietà sintattiche e semantiche 
ola riconosciuta devono essere integrate in una 
tazione dell'intero periodo o dell'intero enun- 
onsideriamo di nuovo la frase seguente: «L'uomo 
ntò un albero sulla banca/riva [bankK]». Perché leg- 
bank conferendo alla parola il significato di «riva 
fiume», anziché «istituto bancario»? Lo facciamo per- 
resto del periodo ha generato un contesto compati- 
le con uno dei due significati, e non con l'altro. Consi- 
mo un altro esempio: The pianist rose to the applause of 
ke audience (Il pianista si alzò [rose] all'applauso del pub- 
co). Ancora una volta, la frase si presta a più interpreta- 
loni ma, tramite i processi di integrazione, rose viene in- 
pretato da un ascoltatore anglofono come verbo (passa- 
pdi to rise, «alzarsi in piedi») e non come nome («un fio- 
I la rosa»). Questo processo di integrazione deve essere 
eguito in tempo reale, durante l'esposizione all'input 
tico. Così, se in una frase si incontra una parola 
bank, in genere non ci sì rende conto del fatto che 
sa ha un significato alternativo, poiché il significato ap- 
priato è stato rapidamente integrato nel contesto. 
| Comprendere una parola nell’ambito della rappresen- 
lazione d'ordine superiore del significato della frase im- 
plica l'intervento di processi di integrazione semantica e 
sintattica. L'elaborazione semantica è importante per de- 
lerminare il corretto senso o significato delle parole nel 
contesto di una frase, come accade con le parole ambigue 
(per esempio, bank) che hanno un'unica forma per più si- 
gnificati. Ma l'analisi semantica è necessaria per estrarre 
Îl significato anche di parole non ambigue, come pia- 


noforte, il cui senso non varia in contesti diversi (per 
esempio, «il pianoforte è uno strumento pesante» oppure 
«il pianoforte è un bello strumento»). 

Ma per giungere a un'interpretazione completa del- 
l'input linguistico, occorre assegnare all’input anche una 
struttura grammaticale. L'informazione semantica veico- 
lata dalle sole parole non è sufficiente per comprendere il 
messaggio, come appare chiaro dalla seguente frase: The 
little old lady bites the gigantic dog (La piccola, vecchia si- 
gnora morde il gigantesco cane). L'analisi sintattica ci ri- 
vela la struttura della frase: chi era l'agente, qual era il 
tema o l'azione, e qual era l'oggetto? La sintassi del perio- 
do ci impone di immaginare una situazione non plausi- 
bile, inverosimile, in cui una vecchia signora non viene 
morsa, ma è lei stessa a mordere un cane. 

L'analisi sintattica continua ad aver luogo anche in as- 
senza di un significato plausibile. I soggetti normali sono 
più veloci a rilevare una parola-target in un periodo 
quando questo non ha significato ma è grammaticalmen- 
te corretto, anziché quando la grammatica non è rispet- 
tata. Tipicamente, in questi studi si richiede ai soggetti di 
ascoltare in condizioni sperimentali differenti degli 
enunciati e di premere un pulsante non appena sentono 
una certa parola-bersaglio, per esempio cucina. Nella con- 
dizione considerata di base, si presentano ai soggetti 
enunciati normali. Un esempio di enunciato normale po- 
trebbe essere: «la domestica stava accuratamente sbuc- 
ciando le patate in giardino, perché durante l'estate la 
cucina era così calda che lavorare all'interno era insop- 
portabile». In questa condizione di base, i soggetti impie- 
gano circa 300 ms per premere il pulsante (dall'insorgen- 
za della parola-bersaglio cucina). Questi tempi di reazione 
possono essere confrontati con quelli prodotti in risposta 
a periodi senza senso dal punto di vista semantico ma 
corretti sotto il profilo grammaticale, come: «Un sogno 
arancione stava rumorosamente guardando la casa du- 
rante le fetide notti, perché all'interno di questi segni 
una cucina molto lenta russava con foglie fragorose». In 
questi casi la risposta media dei soggetti alla parola-target 
è ritardata di circa 60 ms. Ma quando anche la sintassi 
del periodo è sconvolta, i tempi di risposta sono ancora 
più lenti (aumentano di altri 45 ms). Un enunciato di 
questo tipo può essere il seguente: «Un sogno arancione 
stava rumorosamente guardando la casa durante le fetide 
notti, perché all’interno di questi segni una lenta molto 
cucina russava con foglie fragorose». L'ordine delle paro- 
le nella frase una lenta molto cucina è sbagliato dal punto 
di vista grammaticale [l'errore è meglio avvertibile nel- 
l'inglese slow very kitchen). Questo genere di risultati di- 
mostra che l'analisi sintattica continua a essere effettuata 
anche quando le frasi sono prive di significato. 

Secondo i principi della psicolinguistica, come avvie- 
ne l'elaborazione della struttura del periodo? Quando 
udiamo o leggiamo una frase, attiviamo le forme delle 
parole (lessemi) che a loro volta attivano l'informazione 
dei lemmi. Come abbiamo detto in precedenza, si ipotiz- 
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za che il lemma contenga non soltanto l'informazione 
sulle proprietà sintattiche di una parola (per esempio, se 
Si tratta di un sostantivo o di un verbo), ma anche 
l’informazione sulle strutture sintattiche che possono es- 
sere generate, dato un certo verbo. Per esempio, un verbo 
come mangiare richiede un soggetto e un complemento 
oggetto, come nella frase «Il gatto (il soggetto che compie 
l’azione) mangia il cibo (l'oggetto che viene mangiato)». 
Non appena viene recuperato il lemma appropriato, la 
costruzione della struttura può avere inizio. Ciò vuol dire 
che alle parole vengono assegnati i loro ruoli sintattici ed 
esse sono poi raggruppate in frasi sintattiche. Per esem- 
pio, «Il gatto mangia il cibo» consiste di una locuzione 
nominale (il gatto), un verbo (mangia) e un'altra locuzio- 
ne nominale (il cibo). Questo processo è incrementale: 
non appena l'informazione relativa a un lemma viene re- 
cuperata, essa è inserita nella frase che si va costruendo. 
L'immediata assegnazione della struttura sintattica alle 
parole in entrata è detta analisi grammaticale (parsing) e 
il processore che la esegue è detto analizzatore sintattico (0 
parser). A differenza della rappresentazione delle parole e 
delle loro proprietà sintattiche (lessemi e lemmi), che 
sono immagazzinate nel nostro lessico mentale, le rap- 
presentazioni delle frasi intere non sono immagazzinate 
nel cervello. Non è infatti materialmente possibile che il 
nostro cervello immagazzini l'incredibile numero di frasi 
che possono essere scritte e pronunciate. L'analisi gram- 
maticale, quindi, è un processo di costruzione che non si 
fonda, e oggettivamente non può farlo, sul recupero di 
rappresentazioni delle frasi. 

Come funziona il processo dell'analisi sintattica? Una 
teoria che ha esercitato grande influenza è il cosiddetto 
modello del garden-path (pista ingannevole), proposto da 
Lynn Frazier (1987). Il presupposto essenziale di questo 
modello è che le frasi abbiano un’interpretazione prefe- 
renziale. Tale preferenza può però condurre a effetti in- 
gannevoli, cioè si può essere indotti a prendere per buo- 
no qualcosa che a prima vista sembra corretto, ma che in 
realtà non lo è. Per capire questo modello, dobbiamo 
prima di tutto introdurre il concetto di struttura del pe- 
riodo, 

Un periodo consiste in una composizione lineare di 
parole e di frasi, composizione che può essere rappresen- 
tata da un struttura gerarchica ad albero, la quale riflette 
la struttura del periodo stesso, Un esempio di struttura ad 
albero relativa al periodo The spy saw the cop with binocu- 
lars (La spia vide il poliziotto con il binocolo) è presenta- 
to nella Figura 9.16. Come si può vedere nella figura, il 
periodo è suddiviso in due funzioni fondamentali, una 
nominale e l’altra verbale. La locuzione nominale è com- 
posta da un articolo (the) e da un nome, o sostantivo 
(Spy, spia). La locuzione verbale comprende il verbo prin- 
cipale (saw, vide); una funzione nominale (the cop, il po- 
liziotto), composta da un articolo (the) e da un nome 
(cop), e una locuzione prepositiva (with binoculars, con il 
binocolo), composta da una preposizione (con) e da un 


9.16 Struttura di un periodo, Come è Spiegato nel testo, questa 
struttura sì basa sul principio del minimal attachment (collegamento 
Minimo). 


nome (binoculars, binocolo). Le rappresentazioni me 
delle componenti dell'albero prendono il nome di 
sintattici. \ 

La formazione delle strutture che costituiscono la; 
ha un ruolo centrale nel modello del garden-path (m 
che in altri modelli dell'analisi grammaticale). Il mo 
del garden-path suppone che le informazioni sintatti 
vengano elaborate in modo da ridurre al minimo 
razioni necessarie, per far fronte all'enorme pressi 
temporale imposta dai normali processi di compret 
ne. Il modello postula due meccanismi che potreb 
favorire questo principio di economia: il principio del 
nimal attachment (minimo collegamento) e quello dell 
closure (chiusura ritardata). Il meccanismo del mini 
tachment garantisce che l’analisi sintattica sia condott 
modo da minimizzare il numero dei nodi sin 
computare, Il meccanismo della late closure cerca di 
gnare le parole in entrata alla frase o alla prop 
sintattica che in quel momento è in fase di elaborati 

Consideriamo ora un'altra versione del periodo 
presentato nella struttura ad albero della Figura 
Nella Figura 9.17 il significato dello stesso periodo, 
bia, in seguito al fatto che gli viene attribuita una sti 
ra sintattica diversa. Questo secondo albero porta ali 
pretare il periodo come se volesse dire che è il polizit 
e non la spia, a essere fornito di binocolo, La r: g 
cui l'interpretazione della Figura 9.16 viene prefei 
quella della Figura 9.17 è perché il primo albero imj 
meno nodi e di minore complessità. I principi delli 
mo collegamento e della chiusura ritardata 
proposti per motivi di economia. Poiché il proc 
linguaggio deve funzionare sotto una pressione 
le fortissima, minore è il tempo richiesto dall’analis 
tattica e meglio è. A volte il principio del minimal att 
ment porta a commettere errori, come nella frase: Ro 
ves Holland and his mother enjoyed her trip to Ams 
(Ron ama l'Olanda e sua madre ha gradito il pro 
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tura dello stesso periodo della Figura 9.16. In questa 
fa gerarchica ad albero illustra un caso di nonminimal 
Si veda il testo per ulteriori spiegazioni. 


0 ad Amsterdam). Questa è una frase da percorso 
ole, la cui interpretazione privilegiata porta a 
la via di una soluzione errata [Ron ama l’Olan- 
madre], e ciò rende poi necessaria una nuova 


modello proposto dalla Frazier per l'elaborazione dei 
li è un esempio di teoria modulare (si veda la scheda 
Di ismo e interazionismo a confronto»). In questa 
ne l’elaborazione sintattica è come incapsulata: la pri- 
lalisi del periodo si basa esclusivamente sulla sua 
sintattica e non è influenzata da altre fonti di 
mazioni, come il significato delle parole o la cono- 
a del mondo in generale. Vediamo di illustrare que- 
ito con il seguente esempio: «Il direttore vendette il 
îno e l'impiegato vendette la scrivania». In questo 
mpio il significato del verbo vendere rende più facile co- 
re una struttura sintattica in cui il sostantivo l’impie- 
gna l’inizio di una seconda proposizione, dal mo- 
0 che in genere gli impiegati non vengono venduti 
oro direttori. In termini linguistici, è molto più facile 
e venduto si riferisca a un oggetto inanimato (per esem- 
ì, divano), piuttosto che a uno animato (per esempio, 
fato). Tuttavia il modello modulare della Frazier po- 
che, indipendentemente da queste informazioni 
ali, per prima cosa venga assegnata al periodo 
Ra struttura, unicamente in base alla sintassi e ai principi 
olminimal attachment e della late closure. Quindi anche in 
West'esempio, come in quello precedente, saremmo in- 
otti a imboccare un percorso ingannevole (un garden- 
th) e a strutturare inizialmente il periodo come se il di- 
e avesse venduto il divano e l'impiegato. Soltanto in 
Na fase successiva, dopo che le informazioni semantiche 
sono state valutate da un cosiddetto «interprete semanti- 
, possiamo rivedere la struttura del periodo in modo 
che rifletta il suo vero significato. 

Ma esistono anche visioni più interattive dei processi 
di elaborazione del periodo, teorie secondo le quali altre 


fonti di informazioni possono influenzare fin dalle prime 
fasi l'elaborazione sintattica. Secondo questi modelli, le 
informazioni semantiche associate nel nostro esempio al 
verbo venduto ci impedirebbero di imboccare la pista in- 
gannevole. Molti studi stanno a indicare che fin da subito 
utilizziamo le informazioni che riguardano il significato, 
le nostre conoscenze del mondo e le informazioni sintatti- 
che, e le usiamo per determinare la struttura corretta di un 
periodo; tutto ciò va a favore di una visione più interattiva 
dell'elaborazione del periodo. Per illustrare questo punto, 
ci concentreremo qui su uno studio eseguito da Thomas 
Miinte e collaboratori (1998) all’Università di Magdebur- 
go, Germania. Questi ricercatori si sono posti la domanda: 
il modo in cui elaboriamo il periodo può essere immedia- 
tamente influenzato dalla nostra conoscenza concettuale 
di come siano organizzati nel tempo gli eventi? Per inda- 
gare su questo problema, essi hanno chiesto ai soggetti di 
leggere periodi che differivano soltanto nella prima paro- 
la, per esempio: After/before the scientist submitted the paper, 
the journal changed its policy (Dopo/prima che lo scienziato 
ebbe inviato/inviasse il suo scritto, la rivista cambiò la 
propria politica editoriale) (?). 

In base alla nostra conoscenza del mondo, la sequenza 
di eventi più «logica» sarebbe che la rivista cambiò la sua 
politica editoriale dopo che lo scienziato ebbe inviato il 
suo scritto, perché questa sequenza rispecchia l'ordine 
reale degli eventi. Invece, le proposizioni che iniziano 
con prima segnalano un ordine inverso degli eventi, più 
difficile da capire. Mentre i soggetti leggevano queste 
proposizioni, veniva eseguita la registrazione dei poten- 
ziali evento-correlati (ERP). Ciò che i ricercatori si propo- 
nevano era di vedere se, e quando, si sarebbero manife- 
state differenze nella risposta cerebrale alle parole dopo e 
prima, e se ciò avrebbe influenzato l'elaborazione del re- 
sto del periodo. I modelli interattivi portano a prevedere 
che la conoscenza concettuale dell'ordine degli eventi 
può influenzare immediatamente l'elaborazione del pe- 
riodo, mentre secondo i modelli modulari tale influenza 
si verificherebbe solo in una fase successiva. I risultati ot- 
tenuti da questa ricerca si accordano maggiormente alle 
previsioni del modello interattivo. Come si può vedere 
dalla Figura 9.18, gli ERP prodotti in risposta alla parola 
prima sono, fin dall'inizio, più negativi di quanto non 
siano quelli in risposta alla parola dopo, e tale effetto si 
mantiene per tutta la proposizione. Questi risultati indi- 
cano che la conoscenza concettuale dell'ordine tempora- 
le degli eventi può effettivamente influenzare l’elabora- 
zione delle proposizioni a partire quasi da subito, e che 
ciò ha conseguenze durevoli sull'elaborazione del resto 
del periodo. 


(È) In inglese i due avverbi di tempo non comportano una di- 
versa forma grammaticale del verbo, come invece accade nel- 
l'italiano. Ciò va tenuto presente nel leggere l’interpretazione 
dei risultati sperimentali [N.d.7.]. 
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9.18 Potenziali evocati (ERP) in risposta a frasi che iniziavano con le parole prima (linea tratteggiata) oppure dopo (linea continua). 
Gli ERP sono stati registrati sul cuoio capelluto da un sito prefrontale (in alto), uno frontale e uno occipitale (in basso) dell'emisfero sinistro (parte 
e destro (parte destra). Nel sito prefrontale sinistro le forme d'onda evocate da prima e dopo incominciano a divergere quasi immediatamente (a 30 
Nei siti prefrontali e frontali questo effetto dura per tutto il periodo ed è maggiore durante la seconda frase. Si veda il testo per ulteriori spiegazio 


Da Miinte et al. (1998). 


W Substrati neurali dell’elaborazione sintattica 


Che cosa si sa dei circuiti cerebrali coinvolti nell’elabora- 
zione sintattica? Per cercare di rispondere a questa do- 
manda, cominceremo col considerare sia le prove raccol- 
te su pazienti con lesioni cerebrali sia le prove ottenute 
con le tecniche di brain imaging. Alcuni pazienti cerebro- 
lesi hanno gravi difficoltà a produrre o a comprendere la 
struttura dei periodi. Questi deficit sono particolarmente 
evidenti nei pazienti afasici affetti da agrammatismo, i 
quali tendono a produrre proposizioni di due o tre paro- 
le, che consistono quasi esclusivamente di sostantivi e 
molto raramente di connettori funzionali (come e, 
quindi, il/la, unfuna, ecc.) o morfemi grammaticali e for- 


++ «Prima che lo scienziato inviasse il suo lavoro, la rivista cambiò la propria politica editoriale» 


MEA AZIMINICA 
TANTI IRU MAMA ALA. 


me verbali coniugate (come stava spingendo). Un è 
di questo eloquio impoverito potrebbe essere wi 
del tipo: «Figlio... università», anziché «Mio figlio, 
niversità». 

Per quanto riguarda la comprensione del linguagi 
pazienti agrammatici hanno spesso grandi diffi 
pire le strutture sintattiche complesse. Così, nell'u 
frase «il gigantesco cane venne morso dalla piccola 
na signora», molto probabilmente la interprete! 
come se volesse dire che la vecchietta fu morsa d 
tesco molosso. Questo problema nell’assegnare ai p 
la loro struttura sintattica è stato tradizionalment 
ciato con lesioni che comprendono l’area di Broca n 
misfero sinistro, una regione che descriveremo dett 


Orizzontale Sagittale 


îente più avanti (si faccia riferimento alla Figura 9.24). 
Via si è osservata una notevole variabilità, e alcuni 
genti agrammatici non hanno lesioni nell’area di Bro- 
le essa è tradizionalmente definita. 
prove che l'area di Broca può essere importante 
iborazione delle informazioni sintattiche sono ve- 
ida studi PET, eseguiti da David Caplan e collabora- 
(2000) alla Harvard Medica] School. In questi studi si 
ltoponevano a scansioni PET i soggetti mentre erano 
gnati a leggere periodi di complessità sintattica dif- 
nie. Per esempio, periodi con struttura sintattica rela- 
mente semplice, come «Il bambino gradì la spremuta 
cchiò il tappeto», sono stati messi a confronto 
periodi dotati di struttura sintattica più complessa, 
Me sla spremuta che era stata gradita dal bambino 
icchiò il tappeto». Il secondo periodo è più complesso, 
ché la frase principale (la spremuta macchiò il tappeto) è 


Lesione nell'area 22 
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9.19 Aumento del flusso 
sanguigno nell'area di Broca mentre 
Î soggetti sono impegnati a elaborare 
strutture sintatticamente complesse, 
rispetto a. quando elaborano strutture 
semplici. Si veda il testo per ulteriori 
spiegazioni. Adattata da Caplan 

etal. (2000). 


Coronale 


interrotta da una proposizione relativa (che era stata gradita 
dal bambino). Di conseguenza il ruolo tematico (soggetto? 
oggetto?) del primo sostantivo (la spremuta) non può es- 
sere assegnato finché non s'incontra il verbo che viene 
dopo la proposizione relativa (macchiò). La prima frase 
nominale (la spremuta) deve essere mantenuta in una sor- 
ta di buffer della memoria di lavoro. Invece il primo tipo 
di proposizione non impone alla memoria di lavoro un 
carico così oneroso, poiché in quel caso l'assegnazione 
dei ruoli tematici è quasi immediata, Caplan e collabora- 
tori hanno trovato che, con le strutture sintattiche più 
complesse, nell’area di Broca si manifestava un aumento 
dell'attivazione (Figura 9.19) 

Ma sono stati sollevati dubbi circa la specificità dell'a- 
rea di Broca per i processi di comprensione sintattica. In 
altri studi, manipolando la complessità del periodo si è 
trovata attivazione anche in altre aree cerebrali, oltre a 


9.20 (2) Quadri di attivazione 
PET nella porzione anteriore del giro 
temporale superiore, in relazione 
all'elaborazione sintattica. 

IF= frontale inferiore; 

ST = temporale superiore; 

MT = temporale medio, (b) Le lesioni 
nella corteccia temporale superiore 
anteriore che portano a deficit 
dell'elaborazione sintattica. 

(a) Adattata da Mazoyer et al. (1993). 
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quella di Broca. Marcel Just e collaboratori (1996) hanno 
rilevato attivazione sia nell’area di Broca che in quella di 
Wernicke (corteccia frontale laterale e temporale postero- 
superiore, rispettivamente — si veda più avanti) e anche 
nelle aree omologhe dell'emisfero destro. Inoltre, l'attiva- 
zione nell’area di Broca è stata osservata in studi sulla pro- 
duzione linguistica e in studi che non riguardavano affat- 
to l'elaborazione sintattica del periodo ma, per esempio, la 
memorizzazione, il mantenimento e il recupero di liste di 
item. In generale, quindi, la questione se l’area di Broca sia 
specifica per il processo di elaborazione sintattica è ancora 
oggetto di dibattito. Secondo alcuni studiosi, quest'area 
avrebbe un ruolo più generale in operazioni della memo- 
ria di lavoro non specifiche per l'elaborazione sintattica. 

Un'altra regione cerebrale candidata a essere coinvolta 
nell’elaborazione sintattica è stata individuata dalla PET 
nelle porzioni anteriori del GTS, in prossimità dell’area 
22 (Figura 9.20a). Nina Dronkers della University of Ca- 
lifornia, a Davis, e collaboratori (1994) hanno proposto 
che quest'area sia implicata anche nei deficit di elabora- 
zione sintattica degli afasici (Figura 9.20b). Poiché l'anali- 
sì grammaticale è un processo di notevole complessità, 
non sarebbe affatto sorprendente che fosse sostenuto da 
più di un’area cerebrale. Le future ricerche dovranno 
chiarire sempre meglio i vari aspetti di questo processo 
analitico e le aree cerebrali da cui tali aspetti sono soste- 
nuti ma, avvalendosi di un'ampia gamma di metodi, gli 
scienziati stanno già restringendo il campo in cui cercare 
le risposte. 


Produzione del linguaggio 


Fin qui ci siamo occupati principalmente della compren- 
sione del linguaggio, ora rivolgeremo la nostra attenzio- 
ne ai processi della produzione linguistica. Per fornire un 
quadro generale su cui organizzare la trattazione, ci con- 
centreremo su un importante modello teorico della pro- 
duzione linguistica, proposto da Willem Levelt (1989) del 
centro olandese Max Planck Institute for Psycholingui- 
stics. Il modello è illustrato nella Figura 9.21. 

Il nostro punto di partenza sarà una differenza appa- 
rentemente di poco conto, in realtà molto importante, 
tra comprensione e produzione linguistica. Mentre la 
comprensione del linguaggio incomincia con un input 
orale o scritto che deve essere trasformato in concetto, la 
produzione linguistica ha inizio da un concetto per espri- 
mere il quale dobbiamo trovare le parole appropriate. 

Il primo passaggio nella produzione del discorso con- 
siste nella preparazione del messaggio. Levelt sostiene 
che tale processo consista di due aspetti cruciali: la ma- 
cropianificazione e la micropianificazione. Il parlante deve 
stabilire che cosa desidera esprimere nel suo messaggio 
all'ascoltatore. La formulazione del messaggio sarà diffe- 
rente quando diamo a qualcuno le indicazioni per arriva- 
re a casa nostra, e quando invece vogliamo che chiuda la 


| Preparazione concettuale 
in termini di concetti lessicali 


Concetto lessicale 
Selezione lessicale Sii] 
Lemma 


Codifica 
morfologica ll 


Auto: Morfema 


| monitoraggio _ 


Onda sonora 


9.21 Schema che rappresenta la teoria sulla produzione lin 
proposta da Willem Levelt; sono riportate le principali componer 
processo, La produzione del linguaggio prevede varie fasì: la prei 
concettuale, la selezione lessicale, la codifica morfologica e fonolo 
e infine l'articolazione. Il parlante effettua un costante monitorag 
del proprio discorso tramite il sistema deputato alla compri 
Adattata da Levelt (1999) e da Levelt et al. (1999). 


porta. Questa intenzione comunicativa viene p 
tramite obiettivi e sottobiettivi espressi nell' 
funzionale al progetto comunicativo. Questo 
progettazione del messaggio costituisce la macro 
cazione. La micropianificazione, invece, riguarda ili 
in cui le informazioni sono espresse, ovvero l’assi 
di un certo punto di vista. Se, per esempio, 
una situazione in cui ci sono una casa e un 
biamo decidere se dire «il parco è vicino alla casi 
re «la casa è vicina al parco». La micropianificazi 
termina la scelta delle parole e il loro ruolo gra 
(per esempio, se sono soggetto, oggetto o tema). 
Il risultato finale dei processi di macro- e di m 
nificazione è un messaggio concettuale, che così 
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t per un ipotetico dispositivo, il formulatore (formu- 
traspone il messaggio nella forma corretta dal 
Vista grammaticale e fonologico. Durante la co- 
J laticale, viene computata la struttura superfi- 
li un messaggio, cioè la sua rappresentazione sintat- 
non quella concettuale), che comprende infor- 
come «è il soggetto di», «è l'oggetto di», l'ordine 
icalmente corretto delle parole e così via. Gli 
ti di primo, più basso, livello della struttura super- 
è sono i lemmi. Questi sono immagazzinati nel lessi- 
lentale e, come si è detto in precedenza, contengono 
formazioni riguardanti le proprietà sintattiche di una 
la (per esempio, se si tratta di un nome o di un ver- 
informazione relativa al genere e le altre caratteristi- 
ticali) e le sue specificazioni semantiche, e/o 
ni concettuali in cui è opportuno usare quella 
inata parola, Nel lessico mentale i lemmi sono or- 
zzati in una rete che li collega sulla base del loro si- 
Cato, come forse ricorderete da quanto si è detto al- 
o di questo capitolo ed è illustrato nella Figura 9.1, 
ppresenta un frammento di rete lessicale. 
ginate di presentare a un soggetto l’immagine di 
ora e di imporgli il compito di denominare l’og- 
nell'immagine. Secondo il modello di Levelt, ecco 
accadrà. In primo luogo viene attivato il concet- 
Tappresenta pecora, ma al tempo stesso vengono 
‘ati anche concetti a esso collegati, come capra, lana, 
le. Le prove a sostegno di quest'ipotesi, secondo cui 
gine che rappresenta una parola come pecora atti- 
e concetti a essa correlati, sono venute dal para- 
dell’interferenza immagine-parola, un disegno 
tale in cui sì chiede ai soggetti di dire, con la 
re velocità e accuratezza possibile, il nome di im- 
Ni che vengono loro presentate. Poco dopo l'imma- 
Si presenta al soggetto, nella modalità uditiva, una 
che dà luogo a interferenza. Il tempo di latenza 
il nome pecora aumenta quando lo stimolo inter- 
te è la parola capra, ma non quando è, per esempio, 
irola casa. 
concetti attivati a loro volta attivano altre rappresen- 
floni nel lessico mentale, a partire dai nodi al livello 
lemmi, per poi accedere alle informazioni sintattiche, 
he la categoria grammaticale a cui la parola appartiene 
, per esempio, è un nome non un verbo). A questo 
‘o deve essere recuperato il lemma appropriato per 
Rimagine presentata, un processo che prende il nome 
Selezione lessicale nella produzione linguistica. Il lem- 
selezionato (ovvero il lemma con il più alto grado di 
vazione, nel nostro esempio pecora) attiva il lessema, 
ì forma astratta della parola. Il lessema contiene sia le 
ormazioni fonologiche che le informazioni metriche, 
le informazioni relative al numero di sillabe che 
pongono la parola e al pattern con cui sono distri- 
in essa intonazioni e accenti (nel caso del termine 
ese sheep, pecora, il lessema è un monosillabo ‘accen- 
ito). Nel processo della codifica fonologica, le informa- 


zioni fonologiche sono mappate sulle informazioni me- 
triche. A volte non siamo in grado di attivare la forma so- 
nora di una parola, un fenomeno noto come «avere una 
parola sulla punta della lingua» (o TOT, da tip of the ton- 
gue). Quasi certamente avete avuto esperienza della con- 
dizione di TOT: conoscete benissimo l'oggetto a cui la 
parola si riferisce, siete in grado di dire che ha quattro 
zampe e un vello bianco e ricciuto, nella vostra mente ne 
Visualizzate l'immagine, rifiutate altre parole che non 
corrispondono al concetto (per esempio, capra) poi, se 
qualcuno vi suggerisce la prima lettera della parola, pro- 
babilmente esclamate: «Ma certo... pecora». 

Oltre al blocco mentale delle parole, possono verificat- 
si errori anche nella fase di transizione dal livello di lem- 
ma a quello di lessema, A volte mischiamo i suoni oppu- 
re scambiamo le parole in una frase. Ma se tutto va bene, 
viene selezionato il lessema appropriato e vengono coor- 
dinati tra loro i programmi fonetici e articolatori oppor- 
tuni. Nell'ultimo stadio della produzione della frase, vie- 
ne pianificata l'articolazione. Le sillabe delle parole sono 
mappate su specifici schemi motori che fanno muovere 
la lingua, la bocca e l'apparato vocale in modo tale da ge 
nerare la parola. In questa fase abbiamo la possibilità di 
correggere qualunque errore sia intervenuto nella prepa- 
razione del discorso, per esempio facendo «Hum... 
hum...» e guadagnando tempo per generare il termine 
appropriato. Gli errori di produzione possono verificarsi 
nell’ambito del discorso normale, ma anche i danni cere- 
brali possono influenzare ogni fase del processo di elabo- 
razione. Alcuni pazienti anomici (deficit di denominazio- 
ne) sono afflitti da una condizione estrema di TOT. 
Quando si chiede loro di dire il nome di un'immagine, 
spesso sono in grado di fornire una descrizione piuttosto 
precisa dell'oggetto in essa visibile, e tuttavia non riesco- 
no a dime il nome. Il loro problema non ha a che fare 
con l'articolazione, dato che non hanno alcuna difficoltà 
a ripetere la parola ad alta voce; il loro problema è piutto- 
sto al livello dei lessemi. I pazienti con afasia di Wernicke 
producono parafasie semantiche, cioè parole correlate nel 
significato alla parola che dovrebbero pronunciare. Que- 
sto problema può implicare un’inadeguata selezione dei 
concetti, o dei lemmi, o dei lessemi. I pazienti con afasia 
di Wernicke possono commettere errori anche al livello 
dei fonemi, sostituendo un suono con un altro, scorretto. 
Infine, l’afasia di Broca si accompagna spesso a disartria, 
un problema nell'articolare le parole che porta a un elo- 
quio faticoso, data l'impossibilità del paziente di control- 
lare i muscoli che servono ad articolare l'enunciato. 

Sembra quindi che i diversi livelli proposti dal model- 
lo di Levelt per il processo di produzione del linguaggio 
siano corretti; nella letteratura vi è generale accordo sul 
fatto che in questo processo si debbano distinguere un li- 
vello concettuale, uno sintattico e uno fonologico. Non 
c'è accordo, invece, sull'idea che la selezione del lemma 
debba precedere la codifica fonologica. Ciò significa che 
sarà attivata soltanto la forma della parola che corrispon- 
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9.22 Alcuni degli stimoli usati în 
uno studio olandese sulla produzione 
verbale, basato sulla registrazione 
degli ERP. Sotto ogni immagine 

è scritto il termine olandese per 
l'oggetto rappresentato e l'aggettivo 
rosso accordato col genere del 


sostantivo: comune (rode) oppure Prove go 
neutro (r0od). Ai soggetti fu chiesto 
di rispondere soltanto quando Parole che 
la parola per indicare l'oggetto iniziano 
nell'immagine incominciava per /b/ per /o/ 
(«prove go») e di non rispondere 
quando iniziava per /s/ («prove 
no-go»). Nelle «prove go», inoltre, 
Ì soggetti dovevano rispondere con 
la mano sinistra quando la parola era "rode beer Toda beati 
di genere comune e con la destra (orso rosso) (libro rosso) 
quando era neutra, In tutte le prove 
i soggetti dovevano dire il nome 
dell'oggetto. Per ulteriori spiegazioni 
si veda il testo. Adattata 
da van Turennout et al, (1999). 
Prove 
no-go 
Parole 
che 
iniziano 
per /s/ 
Irode schoen/ /rood schaap/ 
(scarpa rossa) (pecora rossa) 


de al lemma selezionato. Quindi, secondo questa teoria, 
l'informazione fonologica non può influenzare la selezio- 
ne del lemma. 

In contrapposizione a questa visione modulare, i mo- 
delli interattivi come quello proposto da Gary Dell (1986) 
della University of Illinois suggeriscono che l'attivazione 
fonologica incominci subito dopo che sono state attivate 
le informazioni semantiche e sintattiche relative alle paro- 
le, e che di fatto si sovrapponga nel tempo. Un'altra im- 
portante differenza fra i modelli modulari e quelli interat- 
tivi in merito alla produzione linguistica è data dal fatto 
che i modelli interattivi prevedono circuiti a feedback dal- 
l'attivazione fonologica alle proprietà semantiche e sintat- 
tiche della parola, con conseguente aumento dell’attiva- 
zione di certe proprietà sintattiche e semantiche. 

Miranda van Turennout e collaboratori (1999) al Max 
Planck Institute for Psycholinguistics, in Olanda, hanno 
cercato di verificare se davvero la selezione del lemma 
precede l'attivazione del lessema appropriato (come pre- 
vede il modello di Levelt), o se invece l'informazione fo- 
nologica possa agire retroattivamente e modificare i livel- 
li di attivazione nei nodi dei lemmi (come prevede il mo- 


Mano sinistra 
genere comune 


dello di Dell). Questa équipe di ricerca ha prese 
soggetti immagini di animali e di oggetti i cui nom 
ziavano per «s» oppure per «b»; per esempio, imm 
di una pecora (sheep), un orso (bear), una scarpa 
un libro (book). Lo studio è stato condotto nella li 
olandese, nella quale il lemma rappresenta, oltre 
tegoria, anche il genere sintattico di una parola, 
essere comune oppure neutro. Nella lingua oland 
genere sintattico determina l'articolo da usare 
nel passaggio dall'inglese all’olandese l'articolo ti 
due traducenti: de, per i sostantivi di genere comu 
het per il neutro); inoltre gli aggettivi che pre 
nome concordano con esso nel genere. Per qi 
guarda il nostro esempio, le parole olandesi per pei 
libro sono di genere neutro, mentre orso è scarpa son 
genere comune. In un compito (Figura 9.22) si rich 
soggetti di premere un pulsante soltanto quando l'in 
gine rappresentava una parola che incominciava per 
I soggetti dovevano, inoltre, rispondere con la mano 
stra quando l’immagine rappresentava una parola! 
iniziava per «b» ed era di genere comune, mentre di 
vano usare la destra quando la parola iniziava pet 
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Latenza della risposta 
(pressione sul pulsante) 
nelle prove go 


— Prove go 
Prove no-go 


risposte alle «prove go» (tracciato blu) e alle «prove no-gov 
0) in termini di potenziale di preparazione lateralizzato 
d readiness potential). L'area ombreggiata indica 
itempo in cui il cervello produce la stessa risposta sia nelle 
n sia nelle «prove go». Questo periodo rappresenta 
della risposta nelle «prove no-go», a cui poi non segue 
Visibile. Per ulteriori spiegazioni si veda il testo. 
out et al, (1999), 


genere neutro. In questo disegno sperimentale, la 
le se rispondere o meno era basata sulle informa- 
ologiche al livello del lessema («s» 0 «b»), men- 
a della mano con cui rispondere si basava sulle 
ni relative al lemma (genere sintattico). 

sto studio i ricercatori hanno utilizzato una 
te dell'ERP sensibile alla preparazione della ri- 
| cosiddetto potenziale di preparazione lateralizzato 
da lateralized readiness potential). L'LRP è un’onda 
i registrata a livello del cuoio capelluto sopra la 
la motoria, che incomincia a comparire quando 
progetta un movimento, quindi prima che il 
o sia effettivamente compiuto. Questo poten- 
na misura sensibile dell'attivazione motoria, per- 
se alla fine il pulsante non viene premuto, 
a che una risposta era comunque in fase di 
one (è un po’ come spiare l'intenzione momen- 
il soggetto). Ciò che la van Turennout e i suoi 
fatori hanno trovato è che l'LRP corretto inco- 
Va a svilupparsi anche quando i soggetti non 
ro dovuto rispondere, cioè quando l'immagine 
ntava una parola che iniziava per «s» (Figura 
she cosa significa questo? Vuol dire che i soggetti 
0 potuto disporre delle informazioni riguardanti il 
, prima di avere accesso alle informazioni fonolo- 
he avrebbero detto loro di non rispondere. Questi 
ti quindi suggeriscono che la selezione del lemma 
be avvenire prima che sia attivata l'informazione 
gica a livello del lessema. 


Ml Substrati neurali della produzione linguistica 


Vediamo ora una breve rassegna di quanto si sa circa i 
meccanismi cerebrali di produzione del linguaggio. Gli 
studi di neurovisualizzazione, su soggetti sottoposti a 
compiti di denominazione di immagini e di generazione 
di parole, hanno evidenziato l'attivazione della regione 
temporale basale nell'emisfero sinistro e dell’opercolo 
frontale sinistro (area di Broca). Inoltre nei pazienti epi- 
lettici la stimolazione corticale della regione temporale 
basale nell'emisfero sinistro determina una temporanea 
incapacità alla produzione linguistica. L'attivazione del- 
l’opercolo frontale potrebbe essere specifica per la codifi- 
ca fonologica nei processi di produzione del linguaggio. 
L'articolazione delle parole potrebbe coinvolgere le por- 
zioni posteriori dell’area di Broca (area 44), ma alcuni 
studi hanno rilevato anche attivazione bilaterale della 
corteccia motoria, dell’area motoria supplementare 
(SMA) e dell’insula. La lesione dell’insula causa aprassia 
(difficoltà a pronunciare le parole) nei pazienti con afasia 
di Broca. 

Ricapitolando, l'elaborazione linguistica implica la 
rappresentazione, la comprensione e la comunicazione di 
informazioni simboliche, in forma scritta oppure orale. 
Per quanto riguarda i processi della lettura e dell'ascolto, 
le questioni cruciali riguardano il modo con cui i signifi- 
cati delle parole sono immagazzinati nel cervello, e il 
modo in cui gli input visivi o uditivi hanno accesso a tali 
materiali. Specializzazioni a livello cerebrale codificano 
gli input linguistici e producono gli output, ma la sem- 
plice analisi dell’organizzazione del linguaggio non riesce 
a dare conto di tutta la ricchezza delle abilità linguisti- 
che. Le caratteristiche più salienti del linguaggio sono 
l'incredibile velocità del suo sviluppo temporale e l'esten- 
sione del suo magazzino. Dove si nasconde il linguaggio, 
nelle vaste e sconosciute distese del cervello umano? Fi- 
nora abbiamo passato in rassegna alcune delle prime e 
ancora provvisorie risposte emerse dalle ricerche sui pa- 
zienti con lesioni cerebrali e dagli studi di neuroimmagi- 
ne su soggetti normali sotto il profilo neurologico. Nei 
prossimi paragrafi di questo capitolo approfondiremo l’e- 
same delle complesse reti corticali, che potrebbero essere 
coinvolte nella comprensione e nella produzione del lin- 
guaggio. 


Neuropsicologia e disturbi 
del linguaggio 


Come già abbiamo avuto occasione di dire all’inizio del li- 
bro, da sempre gli studiosi che si sono dedicati a indagare 
la funzione cerebrale hanno dovuto lottare con il concetto 
di localizzazione. Molte conoscenze importanti sulla per- 
cezione, l’attenzione e la memoria sono scaturite dalla 
possibilità di studiare le relazioni tra struttura e funzione 
del cervello nei soggetti con malattie o con lesioni cere- 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


L'emisfero destro capisce il linguaggio? 


Anche se l'emisfero sinistro è dominante nell'elaborazione del lin- 
guaggio, ciò non significa che l'emisfero destro sia completamente 
privo di funzioni linguistiche, o che non sia in grado di capire il lin- 
guaggio. Alcune prove del fatto che l'emisfero destro possiede una 
certa capacità di comprensione del linguaggio vengono dai pazienti 
în cui i due emisferi sono isolati, in seguito a un intervento:chirurgi- 
co. | pazienti con cervello diviso hanno subito la resezione delle fi- 
bre che collegano l'emisfero destro con il sinistro (il corpo calloso), 
al fine di alleviare i gravi attacchi di epilessia. Questo vuol dire che 
l'emisfero destro e il sinistro non sono più in grado di comunicare 
tra loro a livello corticale; perciò, quando si presenta un’informazio- 
ne visiva all’emicampo visivo sinistro, essa raggiunge esclusivamen- 
te l'emisfero destro. Questi pazienti ci offrono quindi la possibilità di 
studiare le capacità linguistiche dell'emisfero destro isolato, dal mo- 
mento che non vi può essere trasferimento di informazioni dalle 
aree percettive dell'emisfero destro verso le aree del linguaggio nel- 
l'emisfero sinistro. 

| pazienti con cervello diviso, il cui emisfero destro è privo di con- 
nessioni col sinistro, sono in grado di produrre giudizi semantici sem- 
plici e di leggere î materiali presentati all'emisfero destro. Tuttavia 
questo emisferoisolato è in grado di gestire soltanto frasi con struttu- 
ra grammaticale semplice; perciò, proposizioni come «Il ragazzo co- 
pito dalla ragazza si mise a piangere» risultano difficili da capire a 
questi pazienti e vengono da loro interpretate In modo errato. 

Un'altra prova del fatto:che l'emisfero destro ha un ruolo nell'e- 
laborazione linguistica viene dai pazienti con lesioni a questo emi- 
sfero. Anche se generalmente non sono afasici, questi pazienti sof- 
frono di problemi del linguaggio, benché si tratti di deficit elusivi. 
Peter Hagoort e collaboratori (1996) hanno trovato che i pazienti 
con lesioni all'emisfero destro presentano i normali effetti di priming 
[innesco] con le parole usate in associazione (come cottage cheese, 
ricotta), mentre non mostrano il priming con parole che, pur appar- 
tenendo alla stessa categoria semantica, non sono associate (come 
dog-horse, cane-cavallo). Ciò potrebbe significare che l'emisfero sì- 
nistro non è molto dotato per l'elaborazione di parole che non han- 
no una stretta relazione semantica; l'emisfero destro invece sì. Que- 
sta ipotesi ha trovato conferma in ricerche sperimentali. Christine 
Chiarello (1991) ha trovato un vantaggio del campo visivo 


brali. Lo stesso vale anche per il linguaggio, ma la com- 
plessità del sistema a esso deputato e l'assenza di qualsiasi 
modello animale continuano a essere un ostacolo per la 
definitiva individuazione della sua struttura e dei mecca- 
nismi neurali sottostanti. Perciò lo sforzo per identificare i 
correlati neurali del linguaggio resta una delle più grandi 
sfide che le neuroscienze cognitive devono affrontare. 
Non siamo ancora in grado di descrivere in quale modo 
le specifiche funzioni del sistema deputato al linguaggio, 
così ben definite dalla psicolinguistica, si vadano a map- 
pare direttamente sulle complesse strutture anatomiche 
cerebrali. Tuttavia, come abbiamo visto nei precedenti pa- 
ragrafi di questo capitolo, vi sono indizi che possono aiu- 


sinistro/emisfero destro nell'elaborare parole che 
stessa categoria semantica, ma che non hanno una 
Zione come, per esempio, dog-horse. In breve, l'emisfe 
possiede capacità linguistiche che potrebbero svolgere 

portante nell'elaborazione del significato. 


Presentazione di parole all'emisfero destro privo di co 
sinistro, in un paziente con cervello diviso, Gli stimoli 
nel campo visivo di sinistra vengono trasmessi all'emisfero 
Nel pazienti con cervello diviso, la resezione del corpo cal 
l'Informazione (la parola boy, ragazzo) non arrivi all’ 
quello dominante per il linguaggio. Ciò consente di inda 

le eventuali capacità linguistiche dell'emisfero destro. 


tarci a risolvere il puzzle della relazione cervelloàlini 
gio, indizi che derivano in gran parte dallo studio! 
zienti affetti da afasia, cioè da problemi del lin 
conseguenti a danni o a malattie cerebrali. All'ini 
prossimo paragrafo passeremo in rassegna i contrib 
le ricerche sull’afasia hanno portato alla nostra com 
za del linguaggio e del cervello. Cominceremo 
correre a grandi linee la storia dell’afasia e delle rìt 
sulle relazioni cervello-linguaggio, presentando i 
classici che hanno dominato questo campo di 
oltre un secolo. Benché le prove di cui attualmente 
niamo circa l'organizzazione cerebrale delle 
guistiche abbiano sorpassato di molto i modelli dl 


9 Linguaggio e cervello 375 


citano ancora una grande influenza sul nostro 
\ pensare, e i termini e i concetti sviluppati nel cor- 
storia della ricerca sull’afasia sono cruciali, per 
re le idee e i concetti attuali sulla rappresenta- 
el linguaggio a livello del cervello. Faremo quindi 
i passo indietro per poter ricostruire l’intera storia 
‘ricerche. Poi, dopo avere presentato i modelli 
faremo ritorno al presente per vedere ciò che gli 
tudi sull’afasia stanno rivelando in merito all’or- 
one cerebrale del linguaggio. 


oni al cervello possono portare a disturbi del lin- 
o che vanno complessivamente sotto il nome di 
un termine che abbraccia tutti i deficit nella com- 
e nella produzione del linguaggio associati a 
o neurologico. L'afasia è un disturbo estrema- 
comune. Circa il 40% di tutti coloro che sono col- 
\letus soffre di un certo grado di afasia, perlomeno 
acuta, cioè nei primi mesi successivi all'ictus. 
la molto spesso î sintomi dell'afasia persistono e 
ti pazienti sono costretti ad affrontare problemi du- 
nella comprensione o nella produzione del lin- 
gio, sia orale che scritto. I deficit afasici si distinguo- 
N primari e secondari. L'afasia primaria è dovuta a di- 
Ibi dei meccanismi per l'elaborazione del linguaggio; 

la secondaria deriva da danni alla memoria, disturbi 
ittenzione, problemi percettivi. Alcuni ricercatori 
isificano i pazienti come afasici soltanto quando il 

problema è causato da un danno al sistema del lin- 
(cioè quando si tratta di afasia primaria). 


a delle ricerche sull'afasia 


odo migliore per capire i diversi sistemi di classifica 
ne delle afasie è rivedere ciò che è emerso su cervello e 
guaggio durante lo sviluppo storico delle ricerche sui 


pazienti afasici. Gli scienziati del XIX secolo proposero 
che lesioni cerebrali localizzate potessero portare a speci- 
fiche perdite funzionali. Uno di questi studiosi, il france- 
se Jean-Baptiste Bouillaud, raccolse prove su centinaia di 
pazienti con lesioni al cervello che manifestavano pro- 
blemi del linguaggio. In base al lato (emisfero sinistro op- 
pure destro) e alla posizione in cui si trovava la lesione, 
Bouillaud giunse a ritenere che la sede del linguaggio fos- 
se il lobo frontale. Questa era la visione dominante nel 
periodo in cui Paul Broca incominciò a condurre le sue 
osservazioni su linguaggio e cervello; effettivamente non 
era una spiegazione del tutto errata. 

Tra i pazienti seguiti da Broca, capitò un uomo con 
un'infezione a una gamba. Quest'uomo era ospedalizzato 
già da molto tempo, poiché aveva perso l’uso della parola 
da più di vent'anni. Dieci anni prima di arrivare alla cli- 
nica di Broca, l’uomo aveva perso anche l'uso del braccio 
destro. Il suo nome era Leborgne, ma gli altri pazienti lo 
chiamavano «Tan», perché da molti anni non era in gra- 
do di pronunciare altro che questa sillaba priva di senso 
(«Tan tan tan, tan tan, tan tan tan...») intercalata, di 
quando in quando, da una bestemmia. L'uomo morì po- 
chi giorni dopo il suo trasferimento alla clinica di Broca. 
Durante l'autopsia Broca osservò che il paziente aveva 
una lesione nella porzione posteriore del giro frontale in- 
feriore sinistro. Questa regione, che include le suddivisio- 
ni del giro frontale inferiore note come parte triangolare e 
parte opercolare, oggi è chiamata area di Broca (Figura 
9.24). L'esame autoptico si limitò a un'analisi anatomica 
superficiale; il cervello non fu sezionato o studiato con 
tecniche microscopiche. Il tessuto cerebrale del paziente 
fu però saggiato per individuare eventuali segni di am- 
morbidimento, un indizio di danno. Broca trovò segni di 
ammorbidimento su una regione che si estendeva dal 
lobo frontale, nel quale la lesione era evidente già all’i- 
spezione visiva, all'opercolo, che includeva le porzioni 
più inferiori del giro precentrale e le regioni adiacenti. 

Dopo Leborgne, Broca ebbe modo di studiare altri pa- 
zienti con deficit del linguaggio associati a lesioni cere- 


(b) 


Area di Broca 


9,24 (a) Il cervello di Leborgne (il paziente soprannominato «Tan» studiato da Broca), conservato in un museo di Parigi. (b) L'area dell'emisfero 
sinistro che era danneggiata nel cervello di Leborgne e che oggi è chiamata area di Broca (in rosso). Le linee tratteggiate delimitano l'area di Wernicke. 
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brali. In genere questi soggetti soffrivano di emiparesi de- 
stra (mancanza di forza nel braccio destro e nella gamba 
destra), congiuntamente a disordini del linguaggio. Poi- 
ché queste persone erano destrimane, Broca concluse che 
le aree cerebrali deputate alla produzione del linguaggio 
erano localizzate nel lobo frontale inferiore dell'emisfero 
sinistro. Questa deduzione si basava sul fatto che le lesio- 
ni all’emisfero destro portavano ai deficit più gravi nella 
sensazione e nel controllo motorio della parte sinistra del 
corpo, e viceversa. Quindi, se si manifesta un'emiparesi 
nella parte destra del corpo, ciò implica che vi è stato un 
danno all’emisfero sinistro. Se sono presenti disturbi del 
linguaggio, devono derivare anch'essi dalla lesione all'e- 
misfero sinistro. 

Una seconda area coinvolta nel linguaggio fu trovata 
nelle regioni posteriori del cervello, lontano dalla regione 
frontale descritta da Broca. Negli anni ‘70 dell'Ottocento 
un medico tedesco, Karl Wernicke, descrisse due pazienti 
che in seguito a un colpo apoplettico avevano problemi a 
capire il linguaggio parlato. Diversamente dagli afasici 
descritti da Broca, questi pazienti avevano eloquio fluen- 
te ma producevano suoni, parole e frasi senza senso. 
Inoltre, manifestavano gravi deficit nella comprensione 
di ciò che veniva loro detto. Più tardi Wernicke eseguì 
l'autopsia di uno di questi pazienti e scoprì che il suo cer- 
vello presentava lesioni nelle regioni posteriori del giro 
temporale superiore. Poiché l'elaborazione uditiva avvie- 
ne in una regione vicina (situata anteriormente) alla cor- 
teccia temporale superiore all’interno dei giri di Heschl, 
Wernicke ne dedusse che questa regione più posteriore 
partecipava al magazzino uditivo delle parole, cioè si trat- 
tava di un’area per la memoria uditiva delle parole. In 
suo onore quest'area fu poi chiamata area di Wernicke (Fi- 
gura 9.25). Secondo Wernicke i danni in quest'area deter- 
minavano problemi nella comprensione del linguaggio, 


Fascicolo 
arcuato Giro 


angolare 


Area di 
Wernicke 


9.25 L'area di Wernicke vista di lato. Il fascicolo arcuato, owero 

Îl fascio di assoni che collega le aree di Broca e di Wernicke, ha origine 
dall'area di Wernicke, attraversa il giro angolare e termina sui neuroni 
dell'area di Broca, 


perché il paziente aveva perduto la memoria dell 
e il suo eloquio senza senso derivava dall’ 
controllare l'output verbale. 

Benché la sua spiegazione circa la perdita 
del linguaggio da lui osservata non fosse del 
ta, la scoperta di Wernicke costituì l’altra foi 
nozione tratta dallo studio dei deficit dovuti a les 
rebrali, e contribuì a creare quel quadro delle 
cervello-linguaggio che ha dominato la scena sci 
per quasi un secolo. In altre parole si riteneva ch 
neggiamento dell’area di Broca nelle porzioni infi 
rali del lobo frontale sinistro generasse difficolti 
produzione del linguaggio (afasia motoria 0 6) 
Mentre il danneggiamento delle aree parietali è 
temporali infero-laterali posteriori dell'emisfero $ 
(che comprendono il giro sovramarginale, il giro: 
re e le regioni posteriori del giro temporale supe 
ritenuto la causa di un deficit della comprensione 
guaggio (afasia sensoriale o recettiva). Al tempo 
era considerata importante soprattutto l’analisi 
delle parole, mentre si prestava scarsa attenzione, 
cit al livello dell'intera proposizione. Nella vision 
prevalente la chiave del linguaggio era la memo 
parole. L'area di Broca era considerata la sede dì 
moria motoria per le parole; mentre l’area di 
era coinvolta nella memoria sensoriale delle p 
ste idee portarono a concepire il linguaggio 
dotto dell'interazione di tre aree cerebrali: un'atei 
produzione, un'area per la comprensione e un" 
cettuale. 


Uno dei primi modelli dell’organizzazione del lin 
gio Secondo Wernicke, Broca e i loro contempol 
linguaggio era localizzato in strutture anatomica 
interconnesse, che nell'insieme costituivano il | 
cerebrale del linguaggio. Questa visione, a volte 
come la teoria localizzazionista classica o modello car 
nista del linguaggio, ha dominato la scena fino 
'70 del Novecento, essendo stata riportata in 
anni ‘60 dal neuropsicologo americano Ni 
schwind (1967). Occorre notare che nell’accezioi 
schwind «modello connessionista» non ha lo st 
gnificato assunto nei modelli interattivi, o «coni 
sti», sviluppati più tardi da ricercatori come Me@l 
Rumelhart e applicati alle simulazioni al N 
questi modelli più recenti la natura interattiva ( 
cessi gioca un ruolo importantissimo e, in contra 
il modello di Geschwind, le rappresentazioni dt 
zioni sono distribuite, anziché localizzate. Per 
possibili confusioni, faremo riferimento al mo 
Geschwind come alla teoria localizzazionista d 
Figura 9.26 presenta la versione di questa teoria] 
per la prima volta da Lichtheim nel 1885; in que 
dello i tre principali centri coinvolti nell’e 
linguistica uditiva o orale sono indicati con le 
e M. L'area di Wernicke, A, rappresenta il lessico 
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Co modello proposto da Lichtheim per l'elaborazione 
ta l'area che immagazzina in modo permanente 
Suoni delle parole. M è l'area della pianificazione 
\e del discorso. Le informazioni concettuali sono 
Ie frecce indicano la direzione del flusso informazionale, 
sto modello si previde che lesioni nelle tre aree principali 
fra di esse, oppure a livello dei loro input 0 degli 
‘grado di spiegare sette delle principali sindromi afasiche. 
delle possibili lesioni sono rappresentate dalle barre 
‘connessioni fra A, B e M. Adattata da Caplan (1994), 


ea in cui sono immagazzinate in via perma- 
zioni relative ai suoni delle parole. L'a- 
M, è l’area di programmazione e pianifica- 
iggio. L'area B è il magazzino dei concetti. 
ottocenteschi del linguaggio i concetti erano 
distribuiti nel cervello, ma la versione relati- 
moderna di Wernicke-Lichtheim-Gesch- 
a i concetti in aree discrete. Per esempio, 
ntenente il giro sovramarginale e il giro an- 
a l'area in cui venivano elaborate le pro- 
oriali in entrata (uditive, visive e tattili), ovve- 
tristiche fisiche delle parole. 
localizzazionista classica le informazioni 
€ sono localizzate in regioni discrete del cer- 
0 interconnesse da tratti di sostanza bianca. 
a che l'elaborazione linguistica comportasse 
‘di queste rappresentazioni linguistiche e il 
fimento da un'area del linguaggio all'altra. L’i- 
. Secondo la teoria classica, la comprensio- 
ggio è caratterizzata da un flusso di informa- 
to tipo: il sistema sensoriale uditivo traduce 
ci, poi trasmette l'informazione alla cor- 
parieto-temporo-occipitale (incentrata 
re) e di qui all'area di Wernicke, dove 
ne fonologica ha accesso alle rappresentazio- 


ni delle parole. Dall’area di Wernicke l'informazione flui- 
sce attraverso il fascicolo arcuato (un tratto di sostanza 
bianca) all'area di Broca, dove sono immagazzinate le 
proprietà grammaticali e dove viene assegnata la struttu- 
ra del periodo. A loro volta le rappresentazioni delle pa- 
role attivano i rispettivi concetti nei centri dei concetti ®; 
voilà, si ha la comprensione uditiva. Nella produzione 
linguistica il processo sarebbe simile, tranne per il fatto 
che i concetti attivati nelle aree dei concetti generano le 
rappresentazioni fonologiche delle parole nell'area di 
Wernicke, poi inviate all'area di Broca per la programma- 
zione delle azioni motorie coinvolte nell’articolazione 
del discorso. 

Nella Figura 9.26 le linee che collegano le aree A, B e 
M sono barrate. Queste linee rappresentano le fibre di so- 
stanza bianca che collegano tra loro le aree di Wernicke, 
di Broca e i centri dei concetti; la barra rappresenta l'ipo- 
tetica lesione di queste fibre, che causerebbe la sconnes- 
sione delle aree. Le lesioni nei centri A, B e M riflettereb- 
bero il danno di aree specifiche del linguaggio. Quindi, se 
il modello di Wernicke-Lichtheim-Geschwind fosse cor- 
retto, dovremmo trovare deficit linguistici da lesioni ce- 
rebrali in cui si evidenziano sintomi e segni corrispon- 
denti alle previsioni del modello. In effetti, vari tipi di 
afasia corrispondono alle previsioni del modello classico, 
che quindi era, in effetti, un buon modello. 

Lichtheim riportò casi clinici dei diversi tipi di afasia 
previsti dal modello, ma non è affatto certo che si trattas- 
se di forme davvero distinte. Sebbene alcuni dati ancora 
esistenti depongano a favore dei presupposti fondamen- 
tali del modello di Wernicke-Lichtheim-Geschwind, que- 
sto modello ha senz'altro difetti significativi. Innanzitut- 
to, prima dell'avvento delle tecniche di neuroimmagine 
come la tomografia computerizzata (TAC) e la risonanza 
magnetica (MRI), la localizzazione delle lesioni era molto 
imprecisa e si basava sulle informazioni raccolte con l’e- 
same autoptico, non sempre possibile, o su congetture 
fondate sulla copresenza di altri sintomi meglio definiti 
(per esempio, l’emiparesi). In secondo luogo vi è una 
grande variabilità nel modo di definire le lesioni negli 
studi autoptici (come, d'altra parte, negli studi di ima- 
ging). E, terzo, vi è una grande variabilità tra le lesioni 
stesse; per esempio, l’afasia di Wernicke talvolta è pro- 
dotta da lesioni in regioni cerebrali anteriori! Per conclu- 
dere, quando si procede a classificarli, i pazienti ricadono 
spesso in più di una categoria diagnostica. L'afasia di Bro- 
ca, per esempio, ha varie componenti. Ciò premesso, vale 
la pena di passare in rassegna le principali sindromi afasi- 
che e considerare le difficoltà di interpretazione che si ri- 
levano nella letteratura sulle relazioni tra cervello e lin- 
guaggio. L'obiettivo è chiarire sempre meglio le afasie e il 
loro rapporto con le strutture cerebrali, sia nei modelli 
classici che in quelli moderni. Prima di passare in rasse- 
gna le varie sindromi, tuttavia, è opportuno considerare 
brevemente come viene diagnosticata e classificata l’afa- 
sia nella clinica medica. 
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M Classificazione delle afasie 


Gli studiosi che indagano sulle afasie, e in generale sulle 
patologie del linguaggio, hanno sviluppato vari criteri 
per la diagnosi e la caratterizzazione dei disturbi del lin- 
guaggio. Le classificazioni diagnostiche possono esclude- 
re le neuropatologie suscettibili di essere trattate o che ri- 
chiedono speciali interventi nella cura e nella riabilita- 
zione dei pazienti afasici. I diversi sistemi di classificazio- 
ne variano anche rispetto alla loro capacità di distinguere 
fra i deficit linguistici. Questa variabilità deriva in parte 
dal fatto che la lesione di un paziente raramente, per non 
dire mai, genera lo stesso quadro sintomatico che si ri- 
scontra in un altro paziente. Ciononostante, la suddivi- 
sione dell'afasia in vari sottotipi ha senso dal punto di vi- 
sta clinico. I tre parametri più importanti per valutare i 
disturbi del linguaggio sono l’eloquio spontaneo, la com- 
prensione uditiva e la ripetizione verbale. La performan- 
ce dei pazienti permette al clinico esperto di distinguere 
tra vari tipi di afasie. 


Come si diagnostica l'afasia di Broca L'afasia di Broca 
è la forma di afasia nota da più tempo, e forse la meglio 
studiata. Caratterizzato soprattutto dalla difficoltà di elo- 
quio, questo disturbo è accompagnato da una vasta gam- 
ma di sintomi (Figura 9.27). Nelle forme più gravi spesso 
si osserva la produzione di un unico enunciato, come era 
nel primo paziente studiato dallo stesso Broca. Esiste 
però una grande variabilità; la gamma comprende mor- 
morii inintelligibili, singole sillabe o parole monosillabi- 
che («tan,» «sì,» «no»), frasi molto brevi oppure mancan- 
ti dei vocaboli funzionali o dei termini grammaticali, 
fino a frasi fatte come «Teso come una corda di violino e 
pronto per l'amore». A volte resta inalterata la capacità di 
cantare, come pure quella di recitare frasi e brani in pro- 
sa, 0 di contare. 

Nei pazienti affetti da afasia di Broca l'eloquio è spesso 
telegrafico, molto faticoso e prodotto in modo irregolare. 
La capacità di trovare la parola o la combinazione di pa 
role appropriata risulta compromessa, e così pure la capa- 
cità di pronunciarla correttamente. Alcuni problemi deri- 
vano da deficit del linguaggio, come la disartria (la perdi- 
ta di controllo sui muscoli articolatori) e l’aprassia (defi- 
cit nella capacità di programmare l'articolazione). 

L'entità con cui l’afasia di Broca colpisce solo la pro- 
duzione del linguaggio, in particolare del linguaggio par- 
lato, dipende dalla gravità degli eventuali deficit di com- 
prensione. Questi deficit si osservano, in genere, quando 
la comprensione del significato di un periodo richiede 
l'esatta interpretazione della sua struttura grammaticale, 
cioè quando il significato del periodo non può essere ri- 
cavato semplicemente dalle singole parole. Consideriamo 
i seguenti esempi: «Il bambino mangiò il biscotto» e «Il 
bambino fu preso a calci dalla bambina». Il secondo pe 
riodo è più complesso e potrebbe dare luogo a interpreta- 
zioni erronee, a meno che l'ascoltatore non utilizzi le re- 


Eloquio 
spontaneo 


«Figlio... università... 
ragazzo... bravo... 
bene... bene...» 


Comprensione 
di frasi udite 


«Il bambino fu colpito 
dalla bambina. 
Chi ha colpito chi?» 


«Bambino colpito 
bambina» 


«Crisantemo» 


«Crisa... me... MO...» } 


9.27, disturbi che caratterizzano l'afasia di Broca. Q 
possono avere problemi nella produzione e nella comprensi 
discorso, 0 nel ripetere le frasi dette loro dal medico (nella fi 
a sinistra). L'eloquio di questi pazienti è lento, faticoso e tel 
poiché, mancando gli elementi funzionali, assomiglia allo stiled 
telegramma (in alto). Chi soffre di afasia di Broca può avere | 

difficoltà anche a capire le frasi reversibili, la cui comprensione 
dalla corretta assegnazione sintattica dei ruoli tematici (chi hat 
(al centro). Infine questi pazienti possono avere problemi 
Il discorso, a causa dì deficit nella regolazione dell'apparato ant 
(per esempio, dei muscoli della lingua) (in basso). 


gole grammaticali per determinare chi ha ca 
vece, per poter capire che il bambino ha mangi 
scotto e non viceversa, un afasico non deve. 
mente applicare tali regole (cioè la proposizi o 
scotto mangiò il bambino» può essere 
alla conoscenza generale che i biscotti sono 
bambini mangiano). La nozione diffusa se 
l’afasia di Broca il disturbo è solo di na ira è 
non è corretta; questi pazienti infatti possono 1 
re anche deficit di comprensione. Gli afasici di 
sono privati delle conoscenze grammaticali, 
difficoltà a elaborare gli aspetti grammaticali del 
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lica il termine agrammatismo usato per que- 


i Quando Broca descrisse per la prima vol- 
) noto come afasia di Broca, lo definì 
in relazione con danni alla corteccia 
laterale sinistra, nelle regioni denominate 
a anatomica parte triangolare e parte 
ise che più tardi furono definite, in base 
citoarchitettoniche, aree 44 e 45 di 
oggi sono chiamate comunemente area 
la Figura 9.24b). Broca limitò le sue con- 


componente dei meccanismi di produ- 
ing o, ma, come abbiamo detto sopra, i 

ono includere anche deficit di comprensio- 
o in relazione a determinate forme gram- 
gni caso, e per nostra sfortuna, è difficile 
intomi dell’afasia di Broca (una sindrome de- 
nini funzionali) con le strutture classicamen- 
con l'area di Broca (una localizzazione ce- 
lita in termini anatomici). 
il fatto che l’area di Broca fosse responsabile 
inguistici osservabili nell’afasia furono solle- 
empo di Broca. Alcuni studi riportarono casi 
‘area di Broca non associate a deficit del lin- 
ti rilevarono deficit linguistici in presenza di 
a regioni cerebrali più posteriori, esterne 
. La relazione fra area di Broca e afasia di 
a essere messa in discussione. Per esem- 
onkers (1996), una specialista in afasia che la- 
University of California a Davis, ha descrit- 
è pazienti con lesioni nell’area di Broca (defini- 
tecniche di neuroimmagine), soltanto dieci 
trano affetti da afasia di Broca. 

ni che rientrano nella classica definizione di 


ia frontale ventro-laterale dell'emisfero sinistro. 
in considerò la sostanza bianca sottostante, gli 
di della corteccia e le strutture subcorticali 
ali componenti della sindrome da lui osser- 
all'inizio del XX secolo fu avanzata l'ipotesi 
ite profonde dell'area di Broca fossero coinvol- 
It dell’afasia. Tra le aree cerebrali che sì suppo- 
tro coinvolte nell’afasia vi erano la corteccia insu- 
nucleo lenticolare dei gangli della base e le fibre di 
lo. La ricerca di Dronkers (1996) ha trovato che tut- 
enti con afasia di Broca e aprassia (difficoltà a pro- 
‘parole), analizzati mediante esame autoptico o 
che di imaging, presentavano lesioni all’insula. 

ale anche per il primo paziente studiato da Bro- 
indagini condotte con la tomografia compu- 
cervello di questo paziente — oggi conservato 
0 francese — hanno evidenziato che le lesioni 
10 alle regioni sottostanti alle porzioni corti- 
perficiali, cioè quelle classicamente comprese nel- 


l'area di Broca, fino a includere la corteccia insulare e 
porzioni dei gangli della base. Quindi la lesione delle re- 
gioni della corteccia frontale comprese nella classica defi- 
nizione di area di Broca non è la sola responsabile dei de- 
ficit dell’afasia di Broca. 


Diagnosi dell'afasia di Wernicke L'afasia di Wernicke è 
un disturbo che interessa principalmente la comprensione 
del linguaggio. I pazienti affetti da questa sindrome han- 
no problemi a comprendere il linguaggio parlato o scritto, 
e a volte il loro deficit è totale. A causa dei problemi di 
comprensione, questi soggetti restano esclusi dalla comu- 
nicazione con gli altri, inoltre non riescono a produrre fra- 
si dotate di senso. I pazienti affetti da afasia di Wernicke 
generano un eloquio all'apparenza fluente, nettamente 
diverso dagli enunciati telegrafici dei soggetti con afasia di 
Broca, ma ciò che dicono non ha significato. Per avere 
un'idea dell’eloquio fluente ma privo di senso di una per- 
sona affetta da afasia di Wernicke, proviamo a immagina- 
re di stare ascoltando qualcuno che parla in una lingua a 
noi sconosciuta. Se anche quella persona soffrisse di un di- 
sturbo del linguaggio, probabilmente non ce ne accorge- 
remmo, Il suo discorso sarebbe composto di stringhe di 
parole, suoni ed espressioni gergali nel complesso privi di 
significato, ma a noi «suonerebbe bene». La Figura 9.28 


«Ho chiamato mia madre 
per televisione e non ho capito 

la porta. Non è stato per colazione, 
Ma lei è venuta da lontano. Il mio 
romario è domattina, penso». 


«Ik belde mijn moeder op de 
televisie en begreep de deur niet. 
Het was niet voor ontbijt, maar ze 
kwam van ver. Ik denk dat mijn 
romer morgen ochtend is», 


9.28 Nell'afasia di Wernicke l'eloquio spontaneo è molto fluente. 

Se la persona che ascolta non parla la stessa lingua del paziente afasico, 
potrebbe non rilevare alcuna anomalia. Per esempio, alla maggior parte 
degli italiani il messaggio in olandese che compare nel fumetto în basso 
potrebbe suonare perfettamente normale (se non conoscono l'olandese), 
perché fluisce senza intoppi. Ma, come sì può vedere dalla traduzione nel 
fumetto in alto, il discorso prodotto da un paziente con afasia di Wernicke 
molte volte è privo di senso, Spesso questi soggetti commettono errori 
semantici; per esempio possono dire «televisione» invece di «telefono». 
Inoltre a volte producono enunciati che non esistono nella loro lingua 
(gergo), come il «romario» di questo esempio. 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


L'uomo senza nomi 


Il danneggiamento dell'area di Wernicke o della corteccia circostan- 
te può talvolta produrre un disordine detto anom/a, l'incapacità di 
dire il nome delle cose, | pazienti con anomia hanno difficoltà a tro- 
vare le parole che identificano gli oggetti. Questo disordine può es- 
sere straordinariamente dircoscritto: il deficit linguistico è limitato al- 
l'incapacità di nominare gli oggetti, ma la comprensione è intatta e 
Îl discorso non è alterato in alcun modo, Uno di questi pazienti, 
H.W. — un intelligente uomo d'affari che dirige un'azienda di sua 
proprietà — è stato studiato dalla neuroscienziata Kathleen Baynes 
alla University of California, a Davis. In seguito a un ictus all’emisfe- 
ro sinistro, H.W. soffriva di anomia e non presentava praticamente 
nessun altro deficit degno di nota, fatta eccezione per una leggera 
‘emiparesi della parte destra del corpo (in realtà piuttosto leggera, 
infatti H.W. è fisicamente robusto) e per un lieve deficit nel ricono- 
scimento dei volti. Ma la sua anomia era straordinaria. Ecco un pas- 
saggio del commento di H.W. all'immagine visibile qui sotto, in cui 
un ragazzo sta per cadere da uno sgabello mentre cerca di raggiun- 
gere su una mensola un vaso pieno di biscotti e intanto ne allunga 
uno alla sorellina: 


«Innanzitutto questo sta cadendo, 0 è lì lì per farlo, e tutti e due 
stanno prendendo qualcosa da mangiare... ma il problema è che lui 
perderà la presa e finiranno per cadere entrambi... Non riesco a ve- 
dere molto bene, ma credo che lei mangerà del cibo che non va 
bene per lei; credo che bisognerebbe andare lì e impedirgli di salire 
lassù... perché non dovrebbero prendere quella roba, a meno che 
non gli si dica che possono farlo. E così questo sta cadendo e di sì- 
curo c'è uno di quelli che stanno per mangiare e... e certo questo 
non va bene... uh, la roba che non va bene, ma che piace, um mum 
mum [qui H.W. schiocca intenzionalmente le labbra]... e così loro... 
vediamo un po', non riesco a vedere se c'è oppure no... Penso che 
lei dice ne voglio due o tre, ne voglio uno, penso, sì penso così, e 
così lei lo mangerà di sicuro, e questo sta per cadere o qualcosa del 
genere, e lei prenderà quello da mangiare e lui, anche lui ne pren- 
derà uno o più per sé, tutto dipende da quando cadranno... e quan- 
do cadrà giù non c'è nessun problema, tutto ciò che devono fare è 
di rimetterlo a posto e ritornare su a prenderne degli altri». 


H.W. era in grado di descrivere vari aspetti della 
di dire i nomi degli oggetti, quindi il suo discorso aveva un 
to informativo minimale. Tuttavia H.W. riusciva a 
mente le strutture grammaticali, come le frasi no 
queste frasi mancava il nome, Per esempio, diceva 
sto di «sedia» e sostituiva con nomi generici come « 
specifici, come «biscotto», anche se sapeva che si tratta 
scotto, che aveva un buon sapore e che gli adulti lo c 
alimento non troppo adatto ai bambini. La localizz 
lesione è illuminante e al tempo stesso non abb 
di un'estesa lesione all'emisfero sinistro, che comprendeva: 
gioni delle aree posteriori del linguaggio. Tuttavia il suo de 


Immagine simile a quella mostrata ad H.W. dalla neuroscien 
Kathleen Baynes. Nel testo è riportata la descrizione che il'p: 
forni di questa immagine. 


mostra lo stesso brano di discorso di due pazienti affetti da 
afasia di Wernicke, uno che parla la lingua italiana e l’al- 
tro la lingua olandese. A meno che una persona non cono- 
sca questa seconda lingua, è molto improbabile che riesca 
a distinguere l'enunciato anomalo da un brano di prosa 
normale. 


Area di Wernicke Nell'Ottocento, studi divenuti ormai 
classici misero per la prima volta in relazione la sindrome 
conosciuta come afasia di Wernicke con quella che oggi 
chiamiamo area di Wernicke. L'area di Wernicke com- 
prende il terzo posteriore del GTS. Tuttavia i deficit di 
comprensione del linguaggio derivano anche da lesioni 
nella giunzione fra i lobi parietale e temporale, che com- 


prende i giri sovramarginale e angolare. Qual è il gi 
corrispondenza fra i deficit di comprensione del 
gio e l'area di Wernicke? E in quale misura il defi 
essere attribuito al danno della corteccia circo 
della sostanza bianca? 

Come avviene per l’afasia di Broca e l’area di 
deficit di comprensione a volte possono derivare an 
lesioni che risparmiano l’area di Wernicke. Da unos 
condotto su settanta pazienti con afasia di Wen 
emerso che in sette di essi la lesione era limitata sol 
regioni esterne all'area di Wernicke. Invece, in a 
zienti affetti da afasia di Wernicke con lesioni nella 
Wernicke la comprensione può migliorare col tet 
pari passo col miglioramento della loro afasia, 
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forma di afasia più leggera o soltanto di 
fia (si veda la scheda «L'uomo senza nomi»). 
e da studi recenti vanno a sostegno di que- 
o d'insieme. Si ha afasia di Wernicke grave e per- 
soltanto se la lesione riguarda l'area di Wernicke e 
circostante del lobo temporale posteriore, o la 
‘sostanza bianca che collega le aree del linguag- 
temporale alle altre regioni cerebrali. Quindi 
lernicke è al centro di una regione posteriore del 
), il cui funzionamento è necessario per i normali 
di comprensione del linguaggio. Le lesioni limita- 
ea di Wernicke portano soltanto ad afasia tempo- 
perché il danneggiamento di quest'area non è la 
‘della sindrome di Wernicke; i responsabili dei 
li più gravi sono infatti i danni secondari, dovuti 
mento dei tessuti. Quando il gonfiore intorno 
cela lesionata scompare, la comprensione miglio- 
cuni ricercatori, come Dronkers, hanno suggerito 
ve del fenomeno possa risiedere nella sostanza 
ottostante all'area di Wernicke. Un danno cortica- 
compromette temporaneamente i tratti di sostanza 
otto la corteccia può in gran parte spiegare l'inter- 
iza che caratterizza l’afasia di Wernicke. Per arrivare 
certe, sono chiaramente necessari ulteriori 
tipo funzionale. 


ni alle connessioni fra le diverse aree 
Uaggio 


ivere il modello di Wernicke-Lichtheim-Gesch- 
l: no accennato alle forti connessioni fra regio- 
triori e posteriori del cervello che sono coinvolte, 
famente, nella produzione e nella comprensione 
iggio. Nell'ambito di questo modello, illustrato 
a 9.26, sono stati dedotti i quadri sintomatici 
si con danni sistematici a questi tratti di sostanza 
 Wernicke previde che il danneggiamento delle fi- 
proiettano dall'area di Wernicke a quella di Broca 
fa causare un certo tipo di afasia. In effetti una par- 
re sindrome di sconnessione, conosciuta come afa- 
di conduzione, può manifestarsi in seguito al dan- 
giamento del fascicolo arcuato, la via che connette 
di Wernicke con l’area di Broca. Questi pazienti 
hanno problemi nella produzione verbale sponta- 
le nella ripetizione del discorso, inoltre a volte usano 
in modo scorretto. Possono capire le parole che 
bno 0 che vedono scritte e riescono a percepire gli er- 
guistici che loro stessi commettono, ma non sono 
rado di correggerli. L'afasia di conduzione ha quindi 
ine dal danneggiamento delle connessioni fra le aree 
eriori e anteriori del linguaggio. Ma sintomi simili si 
ifestano anche con lesioni all'insula e a varie parti 
| corteccia uditiva. Una possibile spiegazione per 
te somiglianze può consistere nel danno non rileva- 
lì altre fibre nervose, o nel fatto che le connessioni fra 
di Wernicke e area di Broca non sono così forti come 


le connessioni fra le più estese aree anteriori e posteriori 
del linguaggio. In effetti sarebbe più opportuno porre 
l'accento non tanto sulle aree di Wernicke o di Broca, ma 
piuttosto sulle regioni cerebrali che presentano una più 
stretta correlazione con le sindromi afasiche di Wernicke 
e di Broca. Considerando le cose in questo modo, una le- 
sione all'area che circonda l’insula potrebbe interrompere 
la connessione tra le aree per la comprensione e per la 
produzione del linguaggio. 

Il modello di Wernicke-Lichtheim-Geschwind porta 
inoltre a prevedere che il danneggiamento delle connes- 
sioni fra le aree della rappresentazione concettuale (area 
B nella Figura 9.26, forse nei giri sovramarginale e ango- 
lare) e l’area di Wernicke pregiudichi la capacità di com- 
prendere gli input verbali, ma non quella di ripetere ciò 
che si è udito (afasia sensoriale transcorticale). In effetti i 
pazienti con lesioni nel giro sovramarginale e nel giro 
angolare manifestano problemi di questo tipo. Inoltre 
questi pazienti sono gli unici in grado di ripetere un di- 
scorso udito e, nel ripeterlo, di correggere gli errori gram- 
maticali in esso presenti. Si è assunto che questi risultati 
provino che questa afasia potrebbe derivare dalla perdita 
della capacità di accedere alle informazioni semantiche, 
non accompagnata dalla perdita delle abilità sintattiche 
o fonologiche. 

Il quadro che emerge dalla classificazione delle princi- 
pali sindromi afasiche non è dissimile da quello proposto 
nel modello classico di Wernicke-Lichtheim-Geschwind. 
Tuttavia, come abbiamo visto, lo studio di pazienti con 
afasie particolari ha rivelato che il presupposto del mo- 
dello classico — e cioè che soltanto le aree di Wernicke e 
di Broca siano associate, rispettivamente, con le afasie di 
Wernicke e di Broca - molto probabilmente è errato. Par- 
te del problema dipende dal fatto che le localizzazioni 
originali delle lesioni non erano molto precise; ma un’al- 
tra parte risiede nella classificazione stessa, perché le afa- 
sie di Wernicke e di Broca sono associate a un complesso 
di sintomi che insieme determinano il quadro di ciascu- 
na sindrome. Come sappiamo, l'afasia di Broca, per 
esempio, può essere caratterizzata da aprassia verbale e 
disturbo agrammatico della comprensione. Da quanto 
abbiamo detto in precedenza sui modelli psicolinguistici 
dei normali processi di comprensione e produzione del 
linguaggio, dovrebbe essere chiaro che si tratta di proces- 
si linguistici molto differenti e non è affatto sorprenden- 
te che tale varietà di funzioni sia sostenuta da più aree 
cerebrali e non dalla sola area di Broca. 


M Meccanismi dei deficit afasici 


Abbiamo passato in rassegna i numerosi deficit del lin- 
guaggio associati ai principali tipi di afasia, dando per 
scontato che questi rappresentino problemi nelle capa- 
cità linguistiche. Ma quale forma assumono taliì proble- 
mi? Il deficit dipende dalla vera e propria perdita di parti 
del sistema del linguaggio, come nel caso di un'automo- 
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bile con un danno selettivo alla seconda ma con tutte le 
altre marce intatte? Oppure il problema dell’afasia va vi- 
sto come la perdita della capacità di usare correttamente 
le informazioni linguistiche, un po’ come avere un cam- 
bio in perfette condizioni ma la frizione bruciata? 

Queste domande riflettono un problema chiave nella 
ricerca sull'afasia: i deficit di comprensione nei pazienti 
afasici derivano dalla perdita di informazioni linguistiche 
immagazzinate in memoria, oppure dalla disgregazione 
di processi computazionali che agiscono sulle rappresen- 
tazioni degli input linguistici? I deficit delle afasie sono 
stati classicamente attribuiti alla perdita di conoscenze 
semantiche o sintattiche. Ma negli ultimi anni molti de- 
ficit afasici sono stati ricondotti al malfunzionamento di 
processi, piuttosto che alla vera e propria perdita di cono- 
scenze. Due risultati hanno avuto un'importanza cruciale 
in questo cambiamento di prospettiva. 

Pazienti affetti da afasia di Broca con gravi problemi di 
comprensione sintattica furono sottoposti a test in cui si 
utilizzava un compito di abbinamento frase-immagine 
(sentence-picture matching task). Spesso questi soggetti non 
erano in grado di indicare col dito l’immagine che corri- 
spondeva al significato di una frase letta, soprattutto 
quando il periodo era costruito con forme sintattiche 
complesse. Per esempio, leggendo la proposizione «il ra- 
gazzo fu calciato dalla ragazza», i pazienti affetti da afasia 
di Broca possono non capire chi dà un calcio a chi. Se de- 
vono scegliere tra due immagini, una che rappresenta 
una ragazza che dà un calcio a un ragazzo e un'altra in 
cui un ragazzo sta dando un calcio a una ragazza, spesso 
scelgono l’immagine sbagliata. Ma in uno studio che ha 
avuto un'importanza fondamentale (Linebarger et al., 
1983), pazienti con afasia di Broca che avevano perduto 
la capacità di abbinare immagini a frasi passive come 
quella dell'esempio sopra riportato, fornivano prestazioni 
notevolmente al di sopra della semplice casualità in un 
compito di giudizio grammaticale, in cui dovevano di- 
scriminare tra periodi sintatticamente corretti oppure 
scorretti, anche quando queste proposizioni erano com- 
poste da numerose strutture sintattiche. 

Quindi la natura del compito ha un'influenza diretta 
sulla prestazione del paziente afasico. Inoltre i soggetti 
con afasia di Broca talvolta possono accedere a conoscen- 
ze strutturali e utilizzarle. La variabilità delle prestazioni 
di questi afasici in compiti linguistici di diversa natura 
depone a favore dell'ipotesi che il disturbo agrammatico 
della comprensione derivi da un deficit di elaborazione 
piuttosto che di rappresentazione; i pazienti conservano 
le conoscenze sintattiche, ma a volte non sono in grado 
di usarle e altre volte invece sì. 

Anche la classica teoria secondo cui i pazienti affetti 
da afasia di Wernicke avrebbero subito una perdita di co- 
noscenze semantiche, è stata messa in discussione da 
esperimenti in cui un compito di decisione lessicale im- 
poneva a pazienti afasici di prendere una rapida decisio- 
ne su parole-target. In questo compito i soggetti afasici 


dovevano decidere il più rapidamente possibile 
stringa di lettere, o una sequenza di suoni, fosse u 
rola oppure no. Nei soggetti senza disturbi new 
rapidità nel formulare questo tipo di decisione 
va, se la parola-target veniva fatta precedere da 
la correlata dal punto di vista semantico oppure 
vo (questa parola fungeva quindi da innesco), 
quando le parole precedenti non avevano alcuna 
ne con i target. In questo compito i soggetti affetti. 
sia di Wernicke mostrarono costantemente il n 
pattern del priming, per le coppie di parole correlat 
to il profilo semantico o associativo. Ciò a dispetti 
grave deficit che gli stessi pazienti dimostravano qu 
si richiedeva loro un giudizio semantico sulle paroli 
ciò, quando l'elaborazione semantico-lessicale è 
mediante test impliciti (come nel compito della dei 
ne lessicale), questi pazienti non mostrano alcun. 
nonostante i loro problemi di comprensione. Q 
sultato suggerisce che probabilmente le conoscet 
mantico-lessicali sono preservate, ma talvolta i paz 
afasici non vi hanno accesso o non riescono a 
ai fini della normale comprensione. Perché? 
accadere tutto questo? 
Secondo una teoria alternativa, l’afasia dipend 
non dalla perdita di informazioni linguistiche, 
la compromissione dei processi mentali che elabor 
tempo reale quelle informazioni. Secondo questa 
pretazione il cervello dei pazienti afasici non ries 
re al passo con la sfida rappresentata dalla compì 
o dalla produzione del linguaggio, perché i pro 
accedere alle informazioni linguistiche memo! 
per utilizzarle non funzionano più alla velocità 
Consideriamo la seguente analogia: un calciatoi 
palla a un suo compagno di squadra, che fa 
straordinario tempismo e perfetta coordinazione, il 
pagno di squadra riceve la palla, supera i difensori 
sari, calcia il pallone oltre il portiere e segna! Nelli 
zione normale, cioè con tutti i giocatori in campo 
in ottima forma, le interazioni avvengono con pe 
coordinazione temporale in un contesto di gio 
cambia molto rapidamente. Che cosa accadrebbe. 
sun giocatore stesse correndo verso la rete awy 
pronto a ricevere la palla e a calciarla in rete? Na 
mente, non ci sarebbe nessun goal! La situazione si 
in questo caso, analoga all’afasia dovuta all'effetti 
dita di informazioni linguistiche memorizzate neli 
lo, informazioni che quindi non potrebbero più 
usate per la comprensione e la produzione del li 
gio. Ma consideriamo quest'altra situazione: il 
che riceve la palla si è infortunato o è troppo lenti 
gli impedisce di controllare bene il passaggio 
dal compagno, tanto che la palla va a perdersi sull 
e non c'è nessun goal. L'esito di entrambe le situà 
lo stesso: il goal non c'è, ma le cause sottostanti all 
cesso del tentativo sono molto differenti. In 
manca il giocatore, mentre nell'altro il giocatore 
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fare e può ancora ricevere i passaggi e cal- 
Ilone, semplicemente non è in grado di farlo 
Tapidità necessaria in una partita in cui le 
o molto în fretta. Anche il linguaggio è un 
li eventi che si susseguono rapidamente, per- 
deficit che compromette l'esecuzione in 
dei normali processi può portare all’afasia. 
indicare questo modello generale per spiegare i 
prensione dell’afasia come ipotesi del danno 
elaborazione. 

inda fondamentale, riguardo a questo mo- 


l'accesso lessicale; un'ipotesi alternativa è che 
omatico al lessico sia in larga misura preser- 
oblemi insorgano in una fase successiva, du- 
grazione lessicale. 

esperimenti che hanno suggerito l'ipotesi del 
meccanismi dell'accesso lessicale vi sono stati 
Sul priming. Alcune ricerche basate su compiti 
ie lessicale hanno trovato che nei pazienti af- 
fasia di Broca il priming semantico non si mani- 
Va, mentre nei controlli normali e nei soggetti con 
Wernicke i tempi di reazione a una parola-target 
lata con una parola-innesco (il prime) erano più ve- 
e prove a sostegno di quest'ipotesi non sono defi- 
due ragioni. In primo luogo, in altri studi il 
semantico è stato osservato anche nei pazienti 
da afasia di Broca. In secondo luogo, per poter fare 
nazioni sull'accesso automatico, l'intervallo di tem- 
{ala presentazione della parola-innesco e quella della 
get (asincronia nella presentazione degli stimo- 
SOA, da stimulus onset asynchrony) deve essere molto 
(circa 200 ms). Nei soggetti normali e in test con 
hi intervalli SOA, l’innesco semantico non dipende 
attivazione automatica del lessico, ma può in- 
anche processi postlessicali. A conferma di que- 
di su pazienti afasici in cui si sono usati lunghi in- 
SOA fra la presentazione della parola-innesco e 
get non hanno evidenziato effetti di priming se- 
ma quando si sono usati SOA più brevi, il pri- 
Ing si è manifestato. 

ò che emerge dal lavoro sperimentale è maggior- 
lente compatibile con l'ipotesi che negli afasici sia alte- 
it l'integrazione lessicale, piuttosto che l’accesso al les- 
0, I pazienti hanno difficoltà a integrare il significato 
elle parole nel contesto corrente, definito dalle parole 
Vengono prima nella frase; ovvero, queste parsone 
Non riescono a usare l'informazione contestuale per sele 
‘onare il significato di una parola con rapidità sufficien- 
perché possa avvenire la comprensione normale. 
indi, nella proposizione The man planted a tree on the 
[L'uomo piantò un albero sulla riva/banca], nelle 
ioni normali il contesto ci dice che bank significa 
va di un fiume», e non «istituto bancario». È facile ren- 


dersi conto dei problemi di comprensione che possono 
insorgere in caso di danno a questi processi, come accade 
nell’afasia (si veda la scheda «Afasia ed elettrofisiologia»). 


Neurofisiologia del linguaggio 


Lo studio delle lesioni neuropsicologiche, di cui le ricer- 
che sull’afasia e gli altri disturbi del linguaggio sono il 
prototipo, è soltanto uno dei possibili approcci per inda- 
gare le basi biologiche del linguaggio, In questo paragrafo 
passeremo brevemente in rassegna i dati emersi da studi 
di neurovisualizzazione funzionale che ancora non ab- 
biamo presentato, da ricerche basate sulla stimolazione 
della corteccia umana nel corso di interventi neurochi- 
rurgici e da studi di registrazione di potenziali evocati dal 
linguaggio (ERP) sia in soggetti normali che in afasici. 
Questi metodi permettono di ottenere informazioni sul 
normale funzionamento del sistema del linguaggio, for- 
nendo dati che possono anche non emergere quando si 
studia solo la prestazione di cervelli che hanno subito 
una lesione. Inoltre l'approccio neurofisiologico può for- 
nire misure dell'attività cerebrale e dell’elaborazione fun- 
zionale in persone con disturbi del linguaggio che non è 
possibile inferire unicamente in base al comportamento 
o all’imaging anatomico. 


Neurovisualizzazione funzionale del linguaggio 
———————_—____ÉÉ_ 


Come abbiamo visto in paragrafi precedenti, la PET e la 
fMRI permettono di individuare le aree cerebrali che 
sono attive nel corso di specifici processi psicolinguistici, 
o di identificare le rappresentazioni linguistiche e concet- 
tuali in soggetti normali dal punto di vista neurologico 
(tutti volontari). Ma questi metodi possono essere usati 
anche passivamente, per studiare a riposo i correlati me- 
tabolici dei disturbi del linguaggio come l’afasia di Broca. 
Lo scopo è identificare l'estensione della lesione funzio- 
nale al di là della lesione strutturale, a cui sono soprattut- 
to rivolte le ricerche di neuropsicologia. La degenerazio- 
ne walleriana (anterograda) e la degenerazione retrograda 
dei neuroni sono conseguenze di un danno parziale a un 
neurone; ciò può portare a degenerazione transneurona- 
le, nel caso di neuroni che proiettano alla regione lesio- 
nata o che ricevono input da essa. Ne consegue che i siti 
connessi a un’area lesionata possono anch'essi risentire 
effetti avversi, effetti che non è possibile cogliere col 
brain imaging strutturale consentito dalla TAC o dalla 
MRI, in quanto l’unica manifestazione può essere una di- 
minuzione del metabolismo. 

Il metodo della PET con '*F-deossiglucosio misura il 
metabolismo neuronale usando analoghi del glucosio 
marcati radioattivamente, i quali vengono assorbiti dalle 
cellule attive per poi restare intrappolati al loro interno. 
Ciò permette di visualizzare la radioattività mediante 
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GLI STRUMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Mappatura del cervello umano per stimolazione elettrica diretta 


La scena è degna della fantasia di Walt Disney o di Steven Spielberg. 
Su un tavolo giace il corpo di un giovane, coperto da linde lenzuola 
color verde chiaro. L'uomo è steso su un fianco ed è sveglio. La testa 
è parzialmente coperta da un telo, per cui, volendo, è possibile veder- 
lo in viso, Dall'altra parte del telo vi è una donna, con indosso un ca- 
mice e una mascherina da chirurgo. L'uomo è il paziente, la donna è 
Îl chirurgo che lo sta operando. Il cranio del giovane è stato scoper- 
chiato, e l'emisfero sinistro messo a nudo. SÌ, l'uomo è sveglio; no, 
non siamo in un altro tempo o in un altro luogo. Tutto sta accadendo 
qui e ora, alla Medical School della University of Washington, dove 
George Ojemann e i suoi collaboratori (1989) si servono della stimo- 
lazione corticale diretta e dei metodi di registrazione dell'attività ce- 
rebrale per mappare le aree del linguaggio. 

Il paziente soffre di epilessia e:sta per essere sottoposto a un in- 
‘tervento chirurgico con cui gli sarà asportato il tessuto epilettogeno. 
Ma prima di cominciare l'operazione, poiché il focus epilettogeno si 
trova nell'emisfero sinistro (quello dominante nei processi del lin- 
guaggio), è necessario individuare l'esatta localizzazione di tali pro- 
cessi nel cervello del paziente. Ciò si ottiene mediante la mappatura 
con stimolazione elettrica diretta. Utilizzando degli elettrodi si fa 
passare nella corteccia una leggera corrente elettrica, che disorga- 
nizza temporaneamente l'attività cerebrale; quindi la stimolazione 
elettrica può fungere da sonda per identificare la sede di un certo 
processo linguistico. Perché la prova sia possibile, il paziente deve 
essere sveglio. Poiché le aree coinvolte nel linguaggio variano da 
persona a persona, la mappatura deve essere accurata. È essenziale 
che durante l'operazione le aree fondamentali per le funzioni lingui- 
stiche non vengano toccate. 

Uno dei vantaggi dì questa procedura è che ci fomisce molte 
informazioni sull'organizzazione del sistema del linguaggio umano. 
Ai pazienti vengono mostrati dei disegni di oggetti di uso comune, 
quindi sî chiede loro di dirne il nome. Durante il compito di denomi- 
nazione, si stimolano con impulsi elettrici di bassa intensità le regio- 
ni della corteccia sinistra perisilviana. Quando Il paziente si rivela in- 
capace di dire .il nome dell'oggetto, o lo sbaglia, questo deficit viene 
Messo in relazione con la regione sottoposta in quel momento a sti- 
molazione; quindi si assume che quell'area corticale svolga un ruolo 
critico nella: produzione e nella comprensione del linguaggio. 

Questi test di stimolazione, che sono stati condotti su un nume- 
ro di pazienti compreso fra 100 e 200, hanno rivelato che vari 
aspetti della rappresentazione cerebrale del linguaggio si organizza 
no-in un mosaico di aree della grandezza di 1-2 cm? di superficie. 
Questi mosaici di solito coinvolgono regioni nelle aree frontali e in 
quelle temporali. posteriori, ma in alcuni pazienti sono state trovate 
attive soltanto le aree frontali oppure quelle posteriori. La correla- 
zione tra questi effetti nelle aree di Wernicke o di Broca era debole; 
in alcuni pazienti i disturbi della capacità di denominazione erano 
localizzati nelle classiche aree del linguaggio, in altrì invece no. For- 
se il dato in assoluto più interessante è la grande varlabilità delle lo- 
calizzazioni anatomiche nei diversi pazienti, un fatto che ha impor- 
tanti implicazioni sulla significatività dei risultati che si ottengono, 
per esempio negli studi PET, mediando i dati di attivazione dei di- 
versi soggetti. 


Paziente 2 


s Somatosensoriale 
M_ Motoria 
| Aree in seguito asportate 
O Nessunerrore di denominazione 
Errori di denominazione evocati 


Le regioni del cervello di due pazienti a cui è stato applicato ilm 
della mappatura per stimolazione corticale. Nel corso di un int 
chirurgico, con il paziente sveglio e sottoposto a una legg 

si mappano le aree motorie e somatosensoriali stimolando la co 
e osservando le risposte del paziente, Dopo di che si most 

ai pazienti delle immagini e si chiede loro di dirne il nome. 
impegnati in questo compito, si stimolano particolari regioni d 
corteccia per mezzo di una corrente elettrica. Quindi sì 

a mappare le aree la cui stimolazione induce errori nel comj 
denominazione, e sì assume che tali regioni siano coinvolte 
funzioni linguistiche. Il chirurgo si serve di questa mappatura per 
di asportare una qualsiasi porzione di tessuto cerebrale coin 
funzioni del linguaggio. L'intervento chirurgico non sola funge: 
trattamento nei casi di tumori o di epilessia, ma è utile anche; 
l'organizzazione corticale delle funzioni linguistiche. Adattata 
Ojeman et al. (1989). } 
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Sinistra 


Destra 


fato un danno fisico. 


PET. Il vantaggio di questa tecnica è che 
a effetti funzionali delle lesioni, che si 
i al di là della regione interessata dal danno 


lati metabolici dell'afasia 


sul metabolismo cerebrale a riposo hanno ri- 
gli effetti dell’afasia formano un quadro com- 
lesioni focali prodotte da ictus possono portare 
menti metabolici diffusi; cioè gli effetti di uno 
eressano anche regioni al di fuori dell’area lesio- 
9.29). Cambiamenti metabolici a distanza si 
Qtipicamente nei soggetti vittime di ictus che pre- 
sintomi osservabili, ma non in quelli che non 
Osintomi neurologici. 

[00% dei pazienti afasici analizzati, le misure otte- 
n la PET a riposo rivelavano un ipometabolismo 
iore utilizzazione del glucosio) nella regione tem- 
letale, indipendentemente dal tipo di afasia. Di 
azienti, il 97% presentava alterazioni metaboliche 
lare, l’89% nel giro sovramarginale e l'87% 
ipometabolismo nel GTS. Le regioni ipometa- 
ividuate dalla PET furono poi confrontate con 
li definite tramite metodi anatomici. Da questi 
ti è emerso che il 67% dei pazienti aveva lesioni 
:1l 67% danni nell'area di Wernicke e il 58% dan- 
legione temporale posteriore mediana. Anche 
Il danno anatomico non includeva i giri sovra- 
è@ angolare, queste aree cerebrali presentavano a 
riduzione del metabolismo neuronale. Il punto 
Te, qui, è che correlare i deficit comportamentali 
sia solo con le lesioni anatomiche osservabili può 
un quadro completo, anzi può portare a errori. 
Ni ricercatori sostengono che le correlazioni fra 
lell’afasia e metabolismo siano meglio definite 


(b) 18-FDG PET 


Regione di 
ipometabolismo 


egno delle lesioni e (b) scansione PET che mostra le regioni con metabolismo ridotto, in un paziente colpito da ictus cerebrale. Le regioni 
‘attività metabolica comprendono quelle danneggiate dallo stroke e in cui vi è stata una perdita di cellule. Le regioni connesse 
Contro a cambiamenti dell'attività, quindi anche a possibili alterazioni della funzionalità, senza essere direttamente danneggiate dall'ictus. 

{che dal punto di vista funzionale devono essere considerate lesionate, possono contribuire al deficit che si osservano nei pazienti; ciò rende 

Dil Una correlazione struttura-funzione in base ai risultati della tomografia computerizzata o delle scansioni MRI, che rivelano soltanto le aree 


n queste 


dalla PET che non dai dati anatomici relativi alla lesione. 
I soggetti affetti da afasia di Broca, con danno anatomico 
all'area di Broca e forse ai tessuti circostanti, presentano 
un marcato ipometabolismo della corteccia prefrontale. 
Questo effetto è ridotto nei pazienti con afasia di Wer- 
nicke e ancora più ridotto in quelli con afasia di condu- 
zione — ma la metà di questi pazienti mostra ipometabo- 
lismo nelle aree di Broca. 

Quindi la definizione su base anatomica delle struttu- 
re coinvolte nell’afasia può non cogliere i cambiamenti 
fisiologici del cervello che accompagnano la sindrome 
afasica. Questi risultati ricordano i limiti del metodo del- 
la correlazione anatomica nel determinare l'anatomia 
funzionale del linguaggio umano. L'unica cosa certa è 
che, nel cercare di definire l'organizzazione cerebrale del 
linguaggio, è necessario utilizzare i dati raccolti con una 
molteplicità di metodi. 


Elettrofisiologia del linguaggio 


Nel Capitolo 4 abbiamo descritto il metodo dei potenziali 
evento-correlati, 0 ERP, e abbiamo detto che è possibile 
evocare questi potenziali in relazione a stimoli e a processi 
mentali differenti. Gli ERP possono essere usati anche per 
studiare il linguaggio umano, anzi sono un potente stru- 
mento per studiare la comprensione del linguaggio, per 
molti motivi. Per capirne il perché, passiamo ad analizzare 
alcune onde cerebrali, o componenti dell’ERP, che con- 
sentono di parametrare alcuni aspetti dell’elaborazione se- 
mantica e sintattica nella comprensione del linguaggio. 


Ml Elaborazione semantica e onda N400 


L'onda N400 è un'onda cerebrale correlata ai processi lin- 
guistici. È stata chiamata N400 in quanto si tratta di un 
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picco del voltaggio, a polarità negativa, che di solito rag- 
giunge l'ampiezza massima circa 400 ms dopo l’insorge- 
re dello stimolo verbale. Questa onda cerebrale è parti- 
colarmente sensibile agli aspetti semantici dell'input lin- 
guistico. 

L'onda N400 è stata scoperta da Marta Kutas e Steven 
Hillyard (1980), attivi presso la University of California 
a San Diego. Questi due ricercatori misero a confronto 
l'elaborazione dell'ultima parola di una frase in tre di- 
verse condizioni: frasi normali che terminavano con una 
parola congruente col precedente contesto, per esempio 
It was his first day at work [Era il suo primo giorno di la- 
voro]; frasi che terminavano con una parola anomala ri- 
spetto al contesto precedente, per esempio He spread the 
warm bread with socks [Spalmò sul pane caldo i calzini]; 
e frasi che terminavano con una parola congruente al 
contesto dal punto di vista semantico, ma fisicamente 
deviante (cioè scritta in lettere più grandi, in caratteri di- 
versi, ecc.), per esempio She put on her high-heeled shoes 
[Ella si mise le scarpe col tacco alto]. Le frasi venivano 
presentate sullo schermo di un computer, una parola per 
volta; i soggetti dovevano leggerle con attenzione, sa- 
pendo che al termine dell'esperimento avrebbero dovu- 
to rispondere a domande sulle proposizioni che avevano 
letto. Per ciascuna delle diverse condizioni si procedette 
poi a estrarre una media (averaging) dei tracciati elet- 
troencefalografici (EEG), quindi si ottennero gli ERP me- 
diando i dati relativi all'ultima parola in ciascuna con- 
dizione, separatamente. 


L'onda N400 aveva un'ampiezza maggiore int 
a parole anomale alla fine della frase rispetto all 
si formava con parole congruenti (Figura 9,30). Q 
differenza di ampiezza è stata chiamata effetto N° 
vece, quando l'ultima parola era congruente dal pi 
vista semantico ma fisicamente deviante rispetto a 
della frase, veniva evocato un potenziale positivo 
un'onda N400. Esperimenti successivi hanno p 
strato che anche incongruenze di natura non semi 
per esempio violazioni musicali o grammaticali, 
cano un effetto N400. L'onda N400 è perciò 
specifico dell'analisi semantica. La Figura 9,31 
altri importanti risultati relativi all'onda N400, @ 
può vedere, l'ampiezza di N400 può variare in fi 
di molti tipi diversi di manipolazione, tra cui lefi 
semantiche fra le parole, la ripetizione di paro 
frequenza e la posizione nella frase. Inoltre la fi 
stra che gli effetti N400 sono indipendenti dalla 
dell'input sensoriale: si verificano quando i e 
gono le frasi; quando ai soggetti si presentano inpi 
tivi, per esempio frasi in lingua inglese, olandese, fi 
se e giapponese (per parlanti ognuna di queste 
anche quando si presenta a soggetti sordi dal 
linguaggio americano dei segni (caso non rappres 
nella figura). Per quanto riguarda gli aspetti linj 
neurali dell’elaborazione, l'onda N400 riflette sop 
i processi postlessicali coinvolti nell’integrazione 
le. Quindi si avrà un effetto N400 quando l'integt 
lessicale è ostacolata dalla mancanza di accordo 


RUM “was. his first day at work. 
[Era il suo primo giorno di lavoro.] 
e 0 He spread — the warm bread — with socks. 
2 — TEglispalmò sul pane caldo i calzini.) > 
0000 She put on her high —heeled shoes. 
= {Lei si mise le scarpe col tacco alto.) == 


9.30 Gli ERP sono composti da onde diverse, quando sono evocati da una parola in chiusura di frase coerente con il contesto che la precede (fa 
e quando invece tale parola è anomala rispetto al contesto (calzini). Le parole anomale evocano nell'ERP una grande onda negativa (qui diretta vet 
l'alto), chiamata N400. Le parole finali coerenti col contesto dal punto di vista semantico ma non fisico (perché stampate in caratteri diversi, per 
shoes [scarpe]) evocano un'onda positiva (P560) e non l'onda N400. Ciò indica che la genesi di N400 non dipende dalla semplice anomalia della pa 
che chiude la frase. Adattata da Kutas e Hillyard (1980). 
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Congruenza 


= Disegno 


bro con alta tipicità 
smbro con bassa tipicità 
+ Non correlati 


ficazioni semantiche di una parola e quelle della pa- 
he la precede, o fra quella parola e il contesto della 


iborazione sintattica e potenziali evento-correlati 


hé il lavoro sull'effetto N400 abbia avuto inizio nei 
anni ‘80, è solo nell'ultima decina d'anni che i ri- 
hanno incominciato a studiare i correlati elet- 
ici di altri aspetti dell'analisi linguistica, per 
io della sintassi. Una delle componenti ERP identi- 
e è stata chiamata P600 (in base alla sua polarità e 
a dall'insorgere dello stimolo) o anche sposta- 
positivo sintattico (SPS, da syntactic positive shift, a 

della sua presunta sensibilità ai processi sintattici). 
in poi indicheremo questa componente dell’ERP 
P600/SPS. P600/SPS è una grande onda positiva 
ocata da parole che contengono una violazione sin- 
ittica. Questa componente è stata scoperta da Lee Oster- 
iput e Phil Holcomb negli Stati Uniti (1992) e dagli psi- 
logi olandesi Peter Hagoort, Colin Brown e collabora- 
bri (1993) al Max Planck Institute for Psycholinguistics. 
er illustrare la sensibilità di P600/SPS alle violazioni sin- 


sus Incongruenza 


(f) Posizione della parola 


= 13* parola e oltre 
10-12 parola 
— 46% parola 

sini’ 20.33 parola 


l'onda N400 che si forma in risposta a varie manipolazioni del linguaggio. N400 è modulata in funzione di: la congruenza della parola con 
o (a), il grado di relazione semantica fra parole (b), la ripetizione delle parole (d), la frequenza delle parole (e) e la posizione di una parola nella 
Questi effetti sono indipendenti dalla modalità sensoriale (c). Da Kutas e Federmeier (2000). 


tattiche, ci concentreremo qui su uno studio in cui Ha- 
goort e Brown chiesero ai soggetti di leggere in silenzio 
frasi che venivano presentate, una parola per volta, sul 
monitor di un computer. Quindi si procedette a confron- 
tare le risposte cerebrali alle frasi normali e alle frasi che 
contenevano una violazione grammaticale. 1 risultati 
sono illustrati nella Figura 9.32. Come si può vedere nella 
figura, c'è un grande spostamento positivo (SPS) in rispo- 
sta a una violazione sintattica nella frase e tale effetto in- 
sorge circa 600 ms dopo la parola che contiene la viola- 
zione (nell'esempio è throw). L'onda P600/SPS appare in 
risposta a un gran numero di violazioni sintattiche di al- 
tro tipo, e si verifica sia quando i soggetti devono leggere 
le frasi sia quando le sentono pronunciare. Come per 
l'onda N400, l’esistenza di P600/SPS è già stata accertata 
in molte lingue. 

Ma P600/SPS è sensibile anche ad altri tipi di violazio- 
ni, non solo a quelle sintattiche. Le ricerche hanno rive- 
lato che P600/SPS si forma anche quando i soggetti leg- 
gono. frasi sintatticamente corrette ma ingannevoli. 
Come forse si ricorderà dal paragrafo dedicato all’elabora- 
zione sintattica, sono dette frasi ingannevoli (garden- 
path) quelle che dopo una prima, errata, assegnazione 
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GLI STRUMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Afasia ed elettrofisiologia 


Da quando i ricercatori hanno iniziato a cimentarsi con la questione 
se i sintomi afasici dipendano da deficit nell'elaborazione o da defi- 
cit nella rappresentazione, l'interesse per le misure in-linea dell'ela- 
borazione linguistica è molto cresciuto. Fra queste misure vi sono gli 
ERP evocati dal processo di elaborazione linguistica. L'idea è studia- 
re l'elaborazione del linguaggio parlato, osservando come il cervello 
dei pazienti risponde agli input linguistici e confrontando poi queste 
risposte con quelle di soggetti di controllo sani. In una ricerca si è 
usata la componente N400 dell'ERP per studiare la comprensione di 
enunciati orali nelle afasie di Wernicke e di Broca, Tamara Swaab 
(ora alla Duke University), Colin Brown e Peter Hagoort del Max 
Planck Institute for Psycholinguistics in Olanda (1997) hanno cerca 
to di determinare se la comprensione del linguaggio orale possa es- 
sere impedita da un deficit dell'integrazione in tempo reale delle 
informazioni lessicali. 

Si facevano ascoltare ai pazienti frasi pronunciate a velocità nor- 
male, In metà delle frasi il significato della parola finale si accordava 
al significato semantico generato dal contesto della frase, mentre 
nell'altra metà la parola finale era anomala rispetto al contesto pre- 
cedente. Ci sì aspettava che, come nello studio di Hillyard e Kutas 
(1980), l'ampiezza di N400 fosse maggiore quando le parole finali 
erano anomale, rispetto a quando erano coerenti. Questo fu infatti 
il risultato osservato nel gruppo di controllo dei soggetti normali, 
della stessa classe di età. Rispetto ai controlli, i pazienti cerebrolesi 
ma non afasici (pazienti di controllo, con lesioni cerebrali all'emisfe- 
ro destro) e i pazienti afasici con un leggero deficit di comprensione 
(soggetti con alto grado di comprensione) mostravano un effetto 
N400 paragonabile a quello dei soggetti senza danni neurologici. 
Negli afasici con un deficit di comprensione tra il moderato e il'gra- 
ve (soggetti con basso grado di comprensione), l'effetto N400 era 
ridotto e ritardato. 

| risultati sono compatibili con l'ipotesi che gli afasici con proble- 
mi di comprensione tra il moderato e il grave abbiano una ridotta 
capacità di integrare le informazioni lessicali in una rappresentazio- 
ne d'ordine superiore del contesto della frase, dal momento che la 
componente N400 è un indice del processo di integrazione lessicale. 
L'indlusione delle registrazioni elettriche negli studi di pazienti neu- 
rologici con deficit comportamentali come l'afasia permette agli 
scienziati di seguire l'elaborazione delle informazioni in tempo reale, 
proprio mentre il processo ha luogo nel cervello. A ciò si può abbi- 
nare un'analisi con metodi tradizionali, come, per esempio, le misu- 
re dei tempi di reazione nei compiti di decisione lessicale. Ma, cosa 
molto importante, gli ERP forniscono anche misure dell'elaborazio- 
ne nei pazienti i cui deficit neurocomportamentali sono troppo gravi 
perché possano bastare le misure del comportamento, dato che il 
loro livello di comprensione è così basso che non riescono a capire 
le istruzioni del compito. 


+54V 


600 ‘900 1200. 


Controlli normali (N= 12) 
Soggetti ad alto grado 

di comprensione (N = 7) 
Soggetti a basso grado 
di comprensione (N= 7) 
Lesioni all'emisfero destro (N= 6) 


L'effetto N400 in risposta a parole anomale alla fine di una fra 

in gruppi differenti di pazienti e in:controlli sani. La registr 
proviene da un singolo elettrodo localizzato sopra le regioni 
centroparietali del cuoio capelluto in soggetti di controllo anziani . 
e sani, in afasici con alto grado di comprensione, in afasici conb 
grado di comprensione e in pazienti con lesioni all'emisfero; 
(pazienti di controllo). La forma d'onda relativa ai soggetti 

livelli di comprensione mostra chiaramente un ritardo e una 
riduzione rispetto agli altri gruppi. Nei soggetti di controllo no 

in quelli a elevata comprensione e nei pazienti con lesioni all'emis 
destro le onde hanno grandezze equiparabili e non differiscono, 
latenza. Questo pattern implica un ritardo nell'elaborazione 

del linguaggio nei pazienti con un basso grado di compi 
Adattata da Swaab et al. (1997). 


strutturale richiedono una revisione (per vederne un 
esempio, si torni al paragrafo «Integrazione delle parole 
in frasi»). Studi recenti hanno dimostrato che P600/SPS è 
sensibile a questo processo di revisione. 


L'elaborazione sintattica è riflessa anche da è 
onde cerebrali. Il neurologo ‘Thomas Miinte e ci 
ratori (1993), e in Germania la psicolinguista Al 
Friederici e collaboratori (1993), hanno descritto u 
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hifi). Adattata da Hagoort et al. (1993). 


itiva sopra le aree frontali di sinistra. Quest’on- 
‘ale, chiamata left anterior negativity (LAN, ne- 
tà anteriore sinistra), è stata osservata quando le 
violano la categoria richiesta dalla frase (come 
de, per esempio, nella frase The red eats [Il rosso 
|, dove sarebbe necessario un lemma nominale 
é verbale), o quando sono violati i requisiti 
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li ERP, registrati sul cuoio capelluto in un sito frontale (Fz), uno centrale (Cz) e uno parietale (Pz), evocati da ogni parola di frasi sintatticamente 
d'onda tratteggiate) in confronto a frasi sintatticamente corrette (forme d'onda continue). Quando la frase viola la sintassi, nella forma 
l'ERP emerge uno spostamento positivo circa 600 ms dopo la violazione (ombreggiatura), detto spostamento positivo sintattico (SPS, da syntactic 


morfosintattici (come, per esempio, in he mow [egli fal- 
ciare]). La LAN ha all'incirca la stessa latenza di N400, 
ma differisce per la distribuzione del voltaggio sul cuoio 
capelluto; tale differenza nella distribuzione è illustrata 
nella Figura 9.33. 

Una questione su cui per lungo tempo si è concentra- 
ta l'attenzione degli psicolinguisti è stabilire se i proces- 
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N400 violazione semantica 


0000600 


250-300 ms 


@.: 


LAN (negatività 
anteriore sinistra) 


300-350 ms 


350-400 ms 


(ISTE) 


9.33 ERP correlati all'elaborazione semantica e sintattica. Il voltaggio registrato in più siti sul cuoio capelluto a specifici intervalli di tempo, 
Visualizzato sotto forma di una mappa topografica del voltaggio. Queste mappe rappresentano la distribuzione della risposta N400 alle violazion 


450-500 ms 500-550 ms 


Semantica -5,5 -1,2 30 


Sintattica -3,1 -0A 23 


semantiche (si vedano nella Figura 9.30 le forme d'onda equivalenti) e della LAN (negatività anteriore sinistra) alle violazioni sintattiche. Il modo 

per leggere queste mappe è analogo a quello per le mappe altimetriche con cui si rappresenta l'orografia di un paesaggio, con l'eccezione che qui 
le «montagne» e le «valli» si riferiscono sempre a valori del voltaggio. Le onde N400 e LAN hanno topografie differenti sul cuoio capelluto, il chel 
che nel cervello sono generate in strutture neurali diverse. Adattata da Miinte et al. (1993). 


si semantici e sintattici siano modulari oppure interatti- 
vi. L'avere scoperto che questi processi hanno firme 
elettrofisiologiche distinte apre la strada a una possibile 
soluzione del problema in termini fisiologici. Inoltre, 
ora che all'elaborazione semantica e sintattica è stata as- 
sociata un'attività elettrica ben definita, è possibile usa- 


Fra tutte le funzioni mentali, il linguaggio è unico, in quanto solo 
gli esseri umani possiedono un vero e proprio sistema a esso de- 
putato. Come è organizzato il linguaggio nel cervello umano e che 
cosa può dirci questa organizzazione anatomo-funzionale in meri- 
to all’architettura cognitiva del sistema del linguaggio? È noto da 
più di un secolo che la regione intorno alla scissura di Silvio nell'e- 
misfero sinistro, quello dominante, prende parte ai processi della 
comprensione e della produzione del linguaggio. Tuttavia i modelli 
classici sono insufficienti per comprendere le funzioni computazio- 
nali da cui il linguaggio dipende. Formulazioni più recenti, basate 
su analisi dettagliate degli effetti delle lesioni neurologiche (rese 


Accesso lessicale 
Afasia 
Afasia di Broca 


Afasia di conduzione 
Afasia di Wernicke 
Agrammatismo 


RIASSUNTO 


PAROLE CHIAVE 


re queste onde come strumenti per indagare i. 
del linguaggio in persone con deficit dovuti a ma 
a lesioni neurologiche (si veda la scheda «Afa 
trofisiologia»). Questi metodi per analizzare 
gio umano mettono a nostra disposizione 


possibili dal miglioramento delle tecniche di imaging s 
sulla neurovisualizzazione funzionale, sull'elettrofisi 
e sulla modellizzazione computazionale, oggi ci perme 
‘apportare modifiche sorprendenti ai modelli del passato 
stema del linguaggio umano è complesso, e molto resta 
prire su come la biologia del cervello renda possibile qu 
meni di ricca produzione e di comprensione del discorso 
ratterizzano la nostra vita quotidiana. La ricerca sul 
un futuro molto promettente, poiché i modelli: psicali 
possono integrarsi sempre più con le neuroscienze perdi 
codice neurale di questa facoltà mentale unicamente 


Analisi grammaticale 
Aprassia 
Fascicolo arcuato 
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SPUNTI DI RIFLESSIONE 


re l'organizzazione del lessico mentale? Può essere Mm Quali sono le prove del ruolo dell'emisfero destro nell'elaborazione 
‘un punto particolare della corteccia? Se no, perché? linguistica? Se l'emisfero destro svolge un ruolo nel linguaggio, 
e dell'elaborazione dell'input la comprensione deve quale potrebbe essere? 

re processi identici per il linguaggio parlato e scritto, tm Quale ruolo, posto che ne abbia uno, svolge la memoria di lavoro 

le fase, invece, processi differenti? Vi sono eccezioni nella comprensione? Portare un esempio di come 
ta regola? il malfunzionamento della memoria di lavoro potrebbe influire 

ere la via che un segnale verbale uditivo percorre nella sulla comprensione degli input verbali, parlati o scritti. 

dalla sua analisi percettiva alla comprensione. 
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CAPITOLO 


Lateralizzazione 


e specializzazione cerebrale 


IE Viviamo in una società che attribuisce grande valore all'individuo. Gli eventi della vita e le loro svolte impi 
ci riempiono di stupore, e siamo grati agli amici che ci mostrano nuovi modi di vedere le cose, Provate un po' 
a immaginare che cosa sarebbe il mondo se i due emisferi del nostro cervello fossero separati. | chirurghi lo ha 
soprattutto nell'intento di ridurre gli attacchi epilettici, poi hanno studiato attentamente i pazienti che avevano sul 
questo genere di intervento. Ciascun emisfero viene esaminato per vedere se esso, ed esso soltanto, possiede ce 
funzioni. La grande domanda è: ciascuna metà del cervello genera una diversa visione del mondo? IM 


Divisione della mente 


W.). è stato il primo paziente in anni recenti a subire l'o- 
perazione che produce il cervello diviso. Veterano di 
guerra e dotato di una forte personalità, W.J. appariva 
perfettamente normale, possedeva un'ironia tagliente e 
affascinava chiunque lo avvicinasse. Dopo l'intervento 
chirurgico, avvenuto nel 1961, la sua affascinante perso- 
nalità rimase intatta, ma accadde qualcosa di molto im- 
portante. W.J. era in grado di nominare e descrivere le 
informazioni presentate visivamente al suo emisfero sini- 
stro, quello dominante, ma quando la stessa informazio- 
ne era presentata all'emisfero destro, egli affermava di 
non vedere nulla. Come si spiegava tutto ciò? 

Domande come questa sono all'origine delle cosiddet- 
te ricerche sul cervello diviso. Il fenomeno osservato in 
W.J. è stato riscontrato ripetutamente in altri pazienti; 
tuttavia gran parte di ciò che oggi sappiamo sul cervello 
diviso lo dobbiamo allo studio di quest'unico caso. L'a- 
spetto più rimarchevole stava nella capacità dell'emisfero 
destro di W.J. di fare cose che l'emisfero sinistro non riu- 
sciva a fare. Per esempio, vi erano enormi differenze tra 
le prestazioni dei due emisferi nei compiti di composizio- 
ne di cubi (block design task; Figura 10.1). Prima dell'in- 
tervento chirurgico il soggetto era in grado di scrivere 
sotto dettatura e di eseguire con la mano destra qualun- 
que comando, come stringere il pugno 0 disegnare figure 
geometriche. Dopo l'intervento W.]. non era più capace 


di comporre con la destra quattro cubi bianchi e 
modo da ottenere una figura semplice. L'operazion 
va reciso le connessioni tra sistemi specializzati d 
sfero destro e l'apparato motore dell'emisfero sin 
che a sua volta controlla la mano destra. Anche 
dogli tutto il tempo di cui aveva bisogno, W.J. nom, 
grado di eseguire compiti con la mano destra 
suo emisfero sinistro isolato non riusciva più a trasm 
re i comandi motori specifici per quel compito. 
Allo stesso tempo l'emisfero destro di W.J. si rivi 
di una bravura eccezionale. Quando gli stessi 
vano presentati alla sua mano sinistra, W.J. li 
va con rapidità e precisione nella configurazione co 
Da questa semplice osservazione nacque l'idea 
Mente Sinistra facesse cose diverse dalla Mente D 
rafforzando l’idea che il sistema nervoso centrale p 
una specializzazione laterale. Ovvero ciascuno del: 
emisferi cerebrali sarebbe caratterizzato da proces 
l’altro non possiede; di qui l'unicità della vision 
mondo di W.J. 
Dopo che la prima seduta sperimentale rese 
questa situazione, i ricercatori si organizzarono per 
re W.J. mentre eseguiva i compiti che gli venivano$ 
ministrati. I ricercatori conoscevano un giovane 
grafo di moda, Baron Wolman, che tra le altre cose 
lettava di cinema (più tardi fu tra i fondatori della ri\ 
Rolling Stone), e lo invitarono ad assistere a una 
nel corso della quale venne ripetuta l’intera serie di 
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Tiesce a copiare il modello, mentre (b) con la sinistra 
Bstro) è in grado di eseguire il compito correttamente. 


non poteva credere ai suoi occhi. Davanti 
mera la mano destra di W.J. cercava di organiz- 
mentre la sinistra tentava continuamente di 
. La Mente Destra vedeva il problema, cono- 
la soluzione e cercava di portare aiuto, proprio 
ebbe fatto un buon amico. W.J. dovette sedersi 
mano sinistra, in modo che la destra, inadeguata 
nte, potesse almeno tentare di portare a ter- 
‘compito. 
a tutto fu inutile. Si decise unanimemente che, nella 
i finale, il film dovesse mostrare che cosa succedeva 
lo entrambe le mani avevano la possibilità di di- 
èi cubi. Fu allora che assistemmo alla nascita dell’i- 
he la Mente Sinistra può avere un suo modo di ve- 
l mondo, con desideri e aspirazioni propri, comple- 
te diversi da quelli della Mente Destra. Non appe- 
ente Destra, attraverso la mano sinistra, comin- 
a organizzare i cubi nel modo corretto, la Mente Si- 
a interveniva a disfare tutto il lavoro ben fatto. Le 
erano in competizione. Ciascun emisfero aveva una 
ione differente, e ciascuna metà del cervello 
go a comportamenti diversi. 
nsiderando le cose dal punto di vista della selezione 
, grazie alla quale gli organismi acquisiscono spe- 
‘adattamenti, si sarebbe portati a immaginare che i 
nisferi non funzionino nello stesso modo. Dopo tut- 
n abbiamo bisogno di due sistemi per la produzione 
linguaggio o di due magazzini per la memoria delle 
Una volta che in una regione del cervello si è evolu- 
una data specializzazione funzionale, apparentemente 
n vi è alcuna necessità di duplicarla in una seconda re- 
Sia come sia, l’organizzazione della corteccia cere- 
esuggerisce che la regola è la duplicazione, anziché la 
azione unilaterale. 1 due emisferi sono molto più 
tra loro, rispetto alla funzione, di quello che si po- 
pensare; le differenze emergono a un livello di ana- 
più fine. In entrambi gli emisferi le aree visive sono de- 


dicate alla rappresentazione della forma e del colore degli 
oggetti, mentre la specializzazione primaria degli emisferi 
ha a che fare con la posizione spaziale. Cosa ancora più 
importante, le due cortecce motorie sono immagini spe- 
culari l’una dell'altra, sia per struttura che per funzione, 
Tuttavia, sebbene la rappresentazione del corpo sia del 
tipo «homunculus» in entrambe le cortecce motorie, le fi- 
bre che proiettano ai muscoli sono dirette in prevalenza 
alla parte controlaterale del corpo. 

L'evoluzione avrebbe potuto portare a un utilizzo 
completamente diverso dello spazio cerebrale. Le funzio- 
ni visive avrebbero potuto essere isolate nell'emisfero si- 
nistro, mentre le proiezioni motorie a entrambi gli arti 
avrebbero potuto provenire dal solo emisfero destro. Tut- 
tavia la pressione selettiva ha evidentemente favorito 
un'organizzazione cerebrale che riflette le proprietà strut- 
turali del mondo e dell'organismo. La struttura spaziale 
del mondo si riflette nella nostra biologia. 

Il modo più corretto di considerare le specializzazioni 
emisferiche è concepirle come elementi sovrapposti a 
una simmetria di fondo. In alcuni casi le specializzazioni 
possono essersi evolute perché possedere un unico siste- 
ma dedicato a un determinato processo comportava un 
vantaggio evolutivo. Per esempio, una teoria sostiene che 
la produzione del linguaggio si sarebbe fortemente latera- 
lizzata a causa dell'elevata velocità a cui deve avvenire la 
comunicazione. Processi transcorticali di elaborazione e 
di integrazione avrebbero richiesto tempo e forse rallen- 
tato movimenti di articolazione complessi. In effetti la la- 
teralizzazione può essere alla base della balbuzie, a causa 
della competizione tra i due sistemi paralleli per il con- 
trollo dell'output verbale. 

Secondo altre teorie, le specializzazioni emisferiche si 
sarebbero evolute per via dei vantaggi insiti in forme di 
rappresentazione non identiche. Le aree visive omologhe 
effettuano operazioni correlate, ma il modo in cui le ese- 
guono differisce abbastanza da dar luogo a rappresenta- 
zioni non identiche, che comportano vantaggi peculiari 
nello svolgimento di determinati compiti. Ciò non signi- 
fica che tali compiti siano rigidamente localizzati — per 
esempio, che le funzioni linguistiche siano limitate all'e- 
misfero sinistro o che il comportamento spaziale scaturi- 
sca unicamente dall'emisfero destro. La normale esecu- 
zione di questi compiti richiede un insieme di operazioni 
che potrebbe essere distribuito su entrambi gli emisferi; 
inoltre entrambi gli emisferi possiedono di solito l'appa- 
rato necessario per eseguire il compito. Questa organizza- 
zione contribuisce a spiegare le stupefacenti capacità di 
recupero di pazienti colpiti da estese lesioni unilaterali, 
danni che possono arrivare a interessare fino al 25% del 
tessuto corticale di un emisfero. Una prova ancora più 
drammatica viene dai pazienti in cui i due emisferi cere- 
brali sono isolati, in conseguenza dell'intervento chirur- 
gico che porta al cervello diviso. Poiché in questi pazienti 
la funzione cerebrale è notevolmente conservata nono- 
stante la radicalità dell'intervento, il loro studio ha un 
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valore inestimabile per trarre indizi sia sulle sottili asim- 
metrie funzionali sia sulle capacità di base di ciascun 
emisfero cerebrale. 

Lo studio della specializzazione cerebrale ha una 
lunga e consolidata tradizione nella storia delle scienze 
del comportamento e di quelle biomediche. Oggi la di- 
stinzione cervello sinistro/cervello destro è entrata nella 
cultura di massa. Benché l'argomento sia molto popolare, 
spesso la trattazione si riduce a descrizioni superficiali e 
fantasiose della possibile organizzazione del cervello 
umano. Quanto di tutto quel che si dice è vero? Che cosa 
c'è all'origine delle storie che si raccontano? Quali sono i 
fatti reali, per ciò che riguarda i due emisferi del cervello? 
Questi e molti altri temi che coinvolgono una vasta gam- 
ma di processi cognitivi umani, dalla percezione e dall'at- 
tenzione al linguaggio e alle emozioni, saranno al centro 
di questo capitolo. 

Vedremo che dalla ricerca sulla lateralizzazione sono 
emerse indicazioni importanti sull'organizzazione del 
cervello umano. E che la semplicistica distinzione cervel- 
lo sinistro/cervello destro di cui è permeata la cultura di 
massa in realtà è una visione distorta del complesso mo- 
saico dei processi mentali che contribuiscono alla cogni- 
zione. Dagli studi sul cervello diviso emergono forti pro- 
ve del fatto che i due emisferi non si rappresentano le 
informazioni allo stesso modo. Gli studi complementari 
condotti su pazienti con lesioni focali sottolineano il 
ruolo cruciale assolto nella cognizione dai processi latera- 
lizzati. Questa ricerca, insieme alle recenti indagini com- 
putazionali sulla lateralizzazione e sulla specializzazione, 
hanno fatto avanzare questo campo d'indagine ben oltre 
le interpretazioni popolari di cervello destro/cervello sini- 
stro e costituiscono la base scientifica per la futura esplo- 
razione di molti aspetti affascinanti della lateralizzazione 
e della specializzazione. 

In questo capitolo esamineremo le differenze tra i due 
emisferi. La ricerca sul cervello umano ha rivelato pro- 
fonde differenze fra metà destra e sinistra, perciò comin- 
ceremo dall'inizio, ovvero dall'anatomia e dalla fisiologia 
dei due emisferi e delle loro interconnessioni. 


cipi dell'organizzazione cerebrale 


Le cortecce dei due emisferi cerebrali sono uguali per 
grandezza e area di superficie. I lobi principali (occipitale, 
parietale, temporale e frontale) appaiono, almeno a livel- 
lo superficiale, simmetrici. Ciononostante, per secoli gli 
effetti di lesioni unilaterali al cervello hanno rivelato l’e- 
sistenza di importanti differenze funzionali. Particolar- 
mente drammatico è l’effetto che danni all'emisfero sini- 
stro provocano alle funzioni linguistiche. Il ruolo domi- 
nante dell'emisfero sinistro nel linguaggio è stato confer- 
mato da vari studi comportamentali in soggetti umani 
normali, comprese le tecniche di stimolazione in cui l’in- 
put è diretto verso l'uno o l’altro emisfero e le iniezioni 


(a) 


Arterla carotide 
comune di sinistra 


Mezzo di 
contrasto 


per l'angiografia 
(dye) 


(b) 


Che cosa 
le ho dato 
prima? 


10.2 Il test con amobarbital (Amytal). (a) Dopo l'angiografia, 
sì somministra amobarbital all'emisfero sinistro del paziente; i sister 
linguaggio e del discorso vengono così anestetizzati. Nella mano 
del soggetto viene poi messo un cucchiaio, percepito dall'emisferad 
(b) Quando l'emisfero sinistro riacquista coscienza, sì chiede al 
che cosa era stato messo nella sua mano sinistra, ed egli rispondeî 
«Niente». (c) Quando si mostra al paziente una tavola sulla quale: 
stati fissati varl oggetti, si trova che riesce con facilità a indicate lla 
appropriato, poiché durante questo compito di riconoscimento èlle 
destro a dirigere la mano sinistra. 
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rbital (Amytal) nell’arteria carotidea per pro- 
l'anestesia rapida e di breve durata nell'emisfero 
ale (cioè l'emisfero sullo stesso lato dell’iniezio- 

fa 10.2). Questo secondo approccio, detto test di 
è stato sviluppato da John A. Wada e da Theodore 
en verso la fine degli anni ‘50 del Novecento 
\ezzo per determinare, prima dell'intervento chi- 

n cui si trattano disturbi come l'epilessia, quale 
sia dominante rispetto al linguaggio. Il 
un'iniezione di amobarbital nei due emi- 


l'emisfero che controlla il linguaggio, la capacità 
ziente di produrre o di comprendere il discorso 
bare anche per parecchi minuti. Questa procedura 
te perciò di localizzare in modo inequivocabile l’e- 
ro dominante per il linguaggio; come le tecniche di 
e, anche questa ha rivelato che il linguaggio 
enzialmente a essere lateralizzato all'emisfero 
Anche le recenti tecniche di neuroimmagine 
, come la tomografia a emissione di positroni 
neurovisualizzazione con la risonanza magneti- 
onale (fMRI), le quali misurano entrambe segnali 
con l'aumento del flusso sanguigno, hanno ri- 
o che l'elaborazione linguistica è localizzata prefe- 
lmente nell'emisfero sinistro (Binder e Price, 2001). 


ti anatomici della specializzazione 
ferica 


o dominante dell'emisfero sinistro nel linguaggio 
ha una forte correlazione con la lateralità manuale. 
circa dei mancini l'emisfero dominante per il 
jo è comunque il sinistro, a fronte del fatto che 
‘persone rappresentano solo il 7-8% del totale della 
olazione. Quindi, complessivamente, l'emisfero sini- 
)è specializzato nel linguaggio in oltre il 96% degli es- 
i. Data l’esistenza di questa spiccatissima asim- 
funzionale, gli studi anatomici sulla specializza- 
ne emisferica si sono concentrati soprattutto sulla ri- 
ca di asimmetrie strutturali nelle regioni cerebrali 
volte nelle funzioni linguistiche. 

Gli studiosi di anatomia del XIX secolo si resero conto 
la scissura di Silvio — il grande solco che definisce il 
hfine superiore del lobo temporale — nell'emisfero de- 
ha un’incurvatura verso l'alto che nel sinistro non 
ra 10.3). Più di recente, negli anni ‘60 del Nove- 
Norman Geschwind della Harvard Medical School 
‘approfondito questa ricerca esaminando i cervelli ot- 
anuti da 100 persone destrimane (Geschwind e Levitsky, 
|968), Dopo aver condotto sezioni attraverso la scissura 
di Silvio, si misurò l’area di superficie del lobo temporale; 
scoprì così che il piano temporale (o planum tempo- 
?), che comprende l’area di Wernicke, era più grande 
‘emisfero sinistro; tale situazione si riscontrava nel 
dei cervelli. Per quanto riguarda gli altri cervelli, 


10,3 Geschwind e Galaburda (1987) hanno esaminato post mortem 
i cervelli di 100 soggetti destrimani e hanno misurato l'area di superficie 
dei lobi temporali. | due ricercatori hanno così scoperto che, in genere, 

il piano temporale era più grande nell'emisfero sinistro e che l'asimmetria 
in questa regione del lobo temporale si estendeva anche alle strutture 
subcorticali connesse con queste aree. 


l’11% aveva una superficie maggiore nell'emisfero destro 
e il 24% non presentava asimmetria. L'asimmetria di 
questa regione del lobo temporale si estende anche alle 
strutture subcorticali collegate a queste aree. Per esempio, 
anche il nucleo laterale posteriore del talamo tende a es- 
sere più grande a sinistra. 

Altre ricerche hanno esplorato se tale asimmetria è as- 
sente nelle persone con disordini nello sviluppo del lin- 
guaggio. Studi MRI hanno rivelato che nei bambini di- 
slessici l'area del piano temporale è approssimativamente 
simmetrica, fatto che potrebbe indicare che le loro diffi- 
coltà linguistiche derivano dalla mancanza di specializza- 
zione dell'emisfero sinistro. 

L'asimmetria del piano temporale è uno dei pochi 
esempi di correlazione tra un indicatore anatomico e 
un'asimmetria funzionale ben definita. Le complesse 
funzioni della comprensione del linguaggio sembrano ri- 
chiedere un maggiore sviluppo della superficie corticale. 
Tuttavia molte domande circa la validità e il potere espli- 
cativo di questa asimmetria restano senza risposta. In pri- 
mo luogo, mentre il piano temporale dell'emisfero sini- 
stro ha un'estensione maggiore nel 65% dei destrimani, 
le misure funzionali indicano che l'emisfero sinistro è 
dominante per il linguaggio in almeno il 95% dei destri- 
mani. In secondo luogo, recenti ricerche sembrano sug- 
gerire che le apparenti asimmetrie del piano temporale 
siano in realtà un prodotto delle tecniche e dei criteri 
usati per identificare questa regione. Quando si applica- 
no le nuove tecniche di neuroimmagine tridimensionale 
— metodi che tengono conto delle differenze di curvatura 
nel lobo temporale superiore — le asimmetrie tra gli emi- 
sferi diventano trascurabili (Figura 10.4). Se questa nuova 
visione è corretta, allora la base anatomica per la domi- 
nanza dell'emisfero sinistro nei processi del linguaggio 
può non avere un riflesso evidente nella morfologia; in 
tal caso per rivelare l’asimmetria occorre spingere l’anali- 
si a livello dei microcircuiti. 
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10.4 Ricostruzioni tridimensionali al computer, come quella visibile 
nella fotografia, possono essere utilizzate per modellizzare la superficie 
corticale nella forma di un reticolo ripiegato, composto di tanti piccoli 
poligoni. Questi modelli, derivati dalle immagini ottenute con la risonanza 
magnetica (MRI), consentono di misurare regioni specifiche della corteccia, 
come il piano temporale sulla superficie dorsale del lobo temporale. 
Misurazioni condotte in entrambi gli emisferi possono essere usate per 
valutare l’asimmetria anatomica tra emisfero sinistro e destro in soggetti 
viventi. Le indagini sul piano temporale per mezzo di questi modelli hanno 
rivelato che quest'area potrebbe non essere così asimmetrica come 

in precedenza si pensava. 


Analisi delle asimmetrie a livello microanatomico 
Li Tc<I<I@È@‘@——————t<—t<@“" 


La base cellulare della specializzazione emisferica è un 
nuovo, entusiasmante campo di ricerca. Mentre molti stu- 
di hanno indagato le differenze interemisferiche al livello 
macroscopico, sono relativamente pochi quelli che hanno 
cercato di scoprire se le asimmetrie emisferiche derivasse- 
ro da differenze nella connettività o nell'organizzazione 
neurale. Una possibilità è che specifiche caratteristiche 
dell’organizzazione corticale, come il numero delle con- 
nessioni sinaptiche a livello locale, siano responsabili del- 
le peculiari funzioni delle diverse aree corticali. Attual- 
mente le conoscenze sull’organizzazione locale della cor- 
teccia sono piuttosto limitate, soprattutto perché deriva- 
no principalmente da studi sulla corteccia visiva. 

Per quanto riguarda il linguaggio, si osservano diffe- 
renze fra le cortecce dei due emisferi sia nella regione di 
Wernicke che in quella di Broca. La corteccia può essere 
descritta come un foglietto composto di colonne separa- 
te da strettissimi spazi, ognuna costituita da un circuito 
di cellule che si ripete più e più volte su tutta la superfi- 
cie corticale. Nel lobo temporale sinistro queste colonne 
non solo sono più larghe, ma anche più distanziate tra 
loro. Nelle cellule di una colonna della corteccia uditiva 
primaria sinistra, l'espansione dendritica in senso tan- 
genziale è proporzionale alla maggiore distanza fra le co- 


lonne; le aree uditive secondarie non presentano 
mento dell'espansione dendritica nel lobo tempo I 
nistro e prendono contatto con un numero di 
cellulari minore di quanto non accade a destra, [a 
nizzazione colonnare varia fra le aree temporali 
riori destra e sinistra: nell'emisfero sinistro l'oi 
zione in unità colonnari è molto chiara; nell'et 
stro, invece, le colonne sono molto più indistinti 
same di un piccolo campione di cellule piramidali 
strati Il e III — cellule che proiettano alle altre re 
la corteccia — rivela che la lunghezza dendritica 
nelle cellule dell'emisfero sinistro è maggiore 
cellule dell'emisfero destro: un'asimmetria che p 
minuire con l'età. Differenze strutturali sono statél 
tre documentate nelle regioni anteriori dell’area d 
ca. Le asimmetrie includono differenze interemisfi 
nella grandezza delle cellule, come si vede nella 
10.5, e una possibile differenza nella struttura deri 
ca fine di ciascun emisfero. 
Questi confronti fra emisferi si sono incentrati $ 


base ai loro neurotrasmettitori e prodotti metaboli 
relati. Le analisi chimiche hanno accertato livelli 
di colina acetiltransferasi nell'emisfero sinistro. 
sostanza, che risiede negli assoni e nei corpi cel 
responsabile dell'assemblaggio dell'acetilcolina, 
portante neurotrasmettitore eccitatorio del siste 
voso centrale. Gli assoni contenenti acetilcolina & 
bersagli postsinaptici sono simili in entrambi gli em 

In confronto alla vastità della letteratura sui d 
afasici conseguenti a un danno corticale e sulle pr 
differenze di grandezza fra gli emisferi, molto 
stati gli sforzi per stabilire se i circuiti microa 
contribuiscano alle funzioni specializzate delle n 
corticali. E ancora meno sono state le ricerche che hi 
affrontato questo problema a partire dall'analisi dei 
togruppi cellulari nella corteccia, avvalendosi d 
derne tecniche microanatomiche. 

Un'approfondita descrizione dell'anatomia e 
siologia delle aree corticali associate al linguaggio p 
be contribuire in misura notevole a chiarire i met 
corticali che facilitano l'analisi e la produzioned 
guaggio. Poiché le aree corticali possiedono un'o 
zione di base simile, la dimostrazione che certe fé 
corticali sono coinvolte in funzioni particolari do 
basarsi sulla distinzione tra strutture neurali combi 
morfologia e tipo, a tutte le regioni e strutture cli 
critiche perché una regione possa effettuare pal 
funzioni cognitive. Questi fondamentali quesiti s0 
portanti non solo per comprendere sempre 
adattamento specie-specifico quale è il lin, 
anche per capire come l'evoluzione può aver portati 
sviluppo della specializzazione funzionale nell 
un’organizzazione generale comune della corte 


397 


10 Lateralizzazione e specializzazione cerebrale 


ali sono evidenziate con l'acetilcolinesterasi). 


je comunicano i due emisferi 


tecce cerebrali sono interconnesse attraverso il 
sistema fibroso del cervello, il corpo calloso. 
eri umani questo fascio di materia bianca com- 
È più di 200 milioni di assoni. Come si vede nella 
a 10.6, molte delle fibre callosali collegano fra loro 
è è omotopiche, cioè le aree che occupano posizioni 
ondenti nei due emisferi. Per esempio, le regioni 
corteccia prefrontale sinistra proiettano alle regioni 
topiche nella corteccia prefrontale destra. Questo 
di connettività, mentre è valido per la maggio- 
lelle aree della corteccia associativa, non è sempre 
ibile nelle cortecce sensoriali primarie. Delle fibre 
li provenienti dalla corteccia visiva, poche rappre- 
ino le regioni più periferiche dello spazio, e rade 
o le fibre callosali omotopiche nella corteccia motoria 
e in quella somatosensoriale. 


Corpo calloso 


Piano della sezione in (b) 
irca, nell'area premotoria) 


visivo rivela una sottile differenza nelle dimensioni dei maggiori sottogruppi di cellule piramidali nello strato III dell'emisfero sinistro 


Parte delle fibre callosali proiettano anche ad aree ete- 
rotopiche. In genere queste proiezioni rispecchiano quel- 
le entro emisfero: un’area prefrontale che invia proiezio- 
ni ad aree premotorie dello stesso emisfero probabilmen- 
te invierà proiezioni anche alla stessa area premotoria 
dell'emisfero controlaterale. Tuttavia le proiezioni etero- 
topiche sono di solito meno vaste delle proiezioni intrae- 
misferiche. 

Il ruolo funzionale delle fibre callosali è ancora poco 
chiaro. Alcuni ricercatori sottolineano che, nella corteccia 
visiva di associazione, i campi recettivi possono abbraccia- 
re entrambi i campi visivi. La comunicazione attraverso il 
corpo calloso fa sì che l’attività di queste cellule sia in- 
fluenzata dall’informazione proveniente da entrambi i 
campi visivi. Effettivamente le connessioni callosali po- 
trebbero avere un ruolo nella sincronizzazione dell’atti- 
vità oscillatoria dei neuroni corticali, mentre un oggetto 
attraversa questi campi recettivi (Figura 10.7). Secondo 


———» ÒOmotopiche 
——» 4Eterotopiche 
——— 'psilaterali 


10.6 (a) L'emisfero destro, visto 
dal piano sagittale mediano; è visibile 
la voluminosa massa del corpo 
calloso. (b) Superficie caudale 

di una sezione coronale del cervello, 
condotta attraverso l'area premotoria 
della corteccia. Le fibre callosali 
‘omotopiche (in blu) collegano regioni 
corrispondenti dei due emisferi 
passando attraverso il corpo calloso; 
le connessioni eterotopiche (in verde) 
collegano invece aree differenti 

dei due emisferi cerebrali. Nei primati 
‘entrambi i tipi di connessioni 
controlaterali (blu e verdi), come pure 
le connessioni ipsilaterali (in rosso), 
iniziano e terminano nello stesso 
strato della neocorteccia. Adattata 
da Gazzaniga e Le Doux (1978). 
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Sincronizzati 


10.7 (a) Quando si stimolano campi recettivi (1 e 2) localizzati ai due lati del punto di fissazione, mediante due barre chiare che si muovono 
în direzioni diverse, non c'è correlazione fra | tassi di scarica delle due cellule. (b) Negli animali con corpo calloso intatto, due cellule con campi recett 


spazialmente separati scaricano in sincronia quando sono stimolate da uno stesso oggetto, per esempio da una lunga barra chiara che sî estende 
trasversalmente su entrambi i campi. (c) Negli animali con corpo calloso diviso, la sincronia di scarica si osserva solo raramente. Adattata da Engel' 


(1991) e da Gray et al. (1989). 


questa teoria le connessioni callosali potrebbero facilitare 
il processo di elaborazione attraverso l'unificazione di in- 
put diversi. Altri ricercatori propendono per un’interpre- 
tazione più competitiva delle funzioni del corpo calloso. 
Posto che le fibre callosali siano inibitorie, allora potreb- 
bero conferire a ciascun emisfero la possibilità di compete- 
re per il controllo dell’elaborazione corrente. Poniamo, 
per esempio, che vengano attivati molteplici movimenti, 
tutti finalizzati a uno stesso obiettivo; uno solo dei movi- 
menti candidati sarebbe poi selezionato tramite il succes- 
sivo processo di elaborazione dell’informazione (si veda il 
Capitolo 11). Le connessioni inibitorie attraverso il corpo 
calloso potrebbero contribuire a questa selezione. 

Negli animali durante lo sviluppo ontogenetico le 
proiezioni callosali sono diffuse, essendo distribuite in mo- 
do più uniforme nella superficie corticale. Nel corso dello 
sviluppo i gatti e le scimmie perdono circa il 70% degli as- 
soni del calloso; alcune di queste proiezioni temporanee 
sono fra aree (porzioni della corteccia sensoriale primaria) 
che negli adulti non sono collegate da connessioni callosa- 
li. Tuttavia questa perdita di assoni non si associa a feno- 
meni di morte cellulare entro ciascun emisfero. Si ricordi 
che un singolo corpo cellulare può avere più di una termi- 
nazione assonica, una diretta alle aree corticali intraemi- 
sferiche e una alle aree controlaterali. Quindi l’eliminazio- 
ne di un assone del calloso può lasciare vitale il corpo cel- 
lulare e intatta la sua connessione secondaria entro lo stes- 
so emisfero. Il perfezionamento delle connessioni è un fe- 


nomeno che caratterizza lo sviluppo del calloso, 
pure lo sviluppo intraemisferico (si veda il Capitolo 

Come dato generale, la specializzazione emisfé 
deve essere stata sia influenzata che limitata dall'e 


mero di connessioni attraverso il calloso (espansione) 
vece la mancanza di connessioni attraverso il call 
trebbe avere facilitato la lateralizzazione; l'isoli 
che ne risulta avrebbe promosso la divergenza fra lè 
cità funzionali di regioni omotopiche. 

Come per gli emisferi cerebrali, anche per il corp 
loso si sono investigati i correlati funzionali di difi 
anatomiche. In genere i ricercatori misurano aspetti; 
croscopici del calloso, come l’area della sezione 
le, per poi studiare le variazioni di questa misura ii 
zione a sesso, manulateralità, ritardo mentale, autisi 
schizofrenia. L'interpretazione di questi dati è 
difficile dalle discrepanze fra i vari metodiì e dai li 
sultati contraddittori. La misura della sezione tras 
del corpo calloso è giustificata dalla relazione fra. 
organizzazione strutturale. La grandezza del corpo da 
potrebbe essere correlata con il numero e il diamett 
gli assoni, la proporzione rappresentata dagli a 
linici, lo spessore delle guaine di mielina e la g 
di strutture non neurali, come il diametro dei 
guigni o il volume dello spazio extracellulare. 
tando le misure del calloso in vasti gruppi di soggetti 


edi controllo di età corrispondente, si rilevano 
tra i due sessi nella forma ma non nella gran- 
i corpo calloso. La manulateralità può essere as- 
n la grandezza di sottoregioni del calloso, ma la 


fra i due emisferi cerebrali, la resezione delle 
è una ricca fonte di informazioni. Questo meto- 


fi addestrarono dei gatti a scegliere uno stimolo 
ito a uno stimolo «cerchio», che si alternava- 
su due sportelli. Se operavano la scelta corretta, 
vevano una ricompensa in cibo. La straordina- 
di Myers e Sperry fu che, se tali distinzioni 
erano indirizzate a un solo emisfero cerebrale, 
Itaglio del corpo calloso e della commessura ante- 
l'altro emisfero non le riconosceva. 
esta importante ricerca gettò le basi per gli analo- 
Sugli esseri umani avviati da Sperry e Michael 
negli anni ‘60 (Sperry et al., 1969). A differen- 
into avviene con le lesioni, nel cervello diviso 
‘alcuna distruzione di tessuto corticale: l’unica 
one è l'assenza di connessione fra i due emisferi. 


(b) 


EI 
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Nei pazienti con cervello diviso non c'è bisogno di trarre 
inferenze funzionali sulle possibili alterazioni del com- 
portamento in seguito all'eliminazione di aree corticali; 
piuttosto si ha la possibilità di osservare come opera cia- 
scun emisfero in isolamento relativo. 

L'intervento chirurgico che porta al cervello diviso 
viene eseguito solo su pazienti che soffrono di una forma 
di epilessia refrattaria a qualsiasi trattamento. Come sem- 
pre accade in neurochirurgia, si ricorre all'operazione sol- 
tanto quando tutti gli altri tipi di trattamento, per esem- 
pio la terapia farmacologica, non hanno avuto successo. | 
neurochirurghi sono convinti che il taglio delle connes- 
sioni transcorticali permetta di controllare l'attività epi- 
lettogena. In effetti l'operazione ha quasi sempre succes- 
so: di solito gli attacchi epilettici si attenuano immedia- 
tamente, anche in pazienti che prima dell’intervento era- 
no soggetti fino a quindici attacchi al giorno. L'operazio- 
ne permette a queste persone di riprendere una vita nor- 
male, senza che si manifestino effetti secondari evidenti. 

Quando si valutano le prestazioni dei pazienti con cer- 
vello diviso, sono molti gli aspetti metodologici di cui oc- 
corre tenere conto. In primo luogo bisogna tenere pre- 
sente che già prima dell'intervento questi pazienti non 
erano normali: tutti erano affetti da epilessia cronica. È 
quindi lecito chiedersi se, dopo l'intervento, essi possano 
essere un barometro attendibile della normale funzione 
emisferica. Non è facile rispondere a questa domanda. 
Parecchi pazienti hanno prestazioni abnormi nei test 
neuropsicologici, anomalie che possono arrivare persino 
al ritardo mentale. Ma in alcuni i deficit cognitivi sono 
trascurabili; è su questi pazienti che vengono condotti gli 
studi più approfondi 

In secondo luogo è importante considerare se la rese- 
zione delle connessioni transcorticali è stata completa, o 
se alcune fibre sono rimaste intatte. Nei primi studi, con- 
dotti in California, fu necessario basarsi sulle annotazioni 
del chirurgo per stabilire se la resezione fosse stata totale, 
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) Cervello umano visto dal piano sagittale mediano; il corpo calloso è un voluminoso tratto di fibre che viene reciso con un intervento 
Nel tentativo di controllare forme di epilessia altrimenti non trattabili. (b) MRI di un corpo calloso completamente sezionato, per cui non 
îrasfefimento di informazioni tra i due emisferi cerebrali 
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‘egli ultimi anni, le tecniche di MRI (Figura 10.8) e di 
mappatura cerebrale hanno messo a disposizione dei ri- 
cercatori una rappresentazione più precisa dell'entità del- 
la resezione chirurgica. Disporre di una documentazione 
precisa sull'entità della sezione è essenziale per poter de- 
finire l'esatta organizzazione della commessura cerebrale. 

Negli ultimi trent'anni i metodi più usati per verificare 
le funzioni percettive e cognitive di ciascun emisfero 
sono cambiati ben poco, I ricercatori sfruttano principal- 
mente la stimolazione visiva non solo per la preminenza 
di questa modalità sensoriale negli esseri umani, ma an- 
che perché il sistema visivo è più strettamente lateralizza- 
to di altri sistemi sensoriali, come quello uditivo oppure 
olfattivo. Si riesce a limitare la stimolazione visiva a un 
unico emisfero facendo apparire lo stimolo per pochissi- 
mi istanti, nell’uno o nell'altro campo visivo (Figura 
10.9). Prima della stimolazione si chiede al paziente di 
fissare un punto nello spazio. La breve durata dello sti- 
molo è necessaria per evitare il verificarsi di movimenti 
oculari, con i quali le informazioni sarebbero reindirizza- 
te verso l'emisfero che si desidera escludere. I movimenti 
oculari durano all'incirca 200 ms perciò, se lo stimolo è 
presentato per un tempo più breve, si può essere pratica- 
mente certi della sua lateralizzazione. I recenti strumenti 
per la stabilizzazione dell'immagine — che si muovono in 
modo da corrispondere ai movimenti oculari del soggetto 
— consentono una forma di stimolazione più prolungata 
€ più naturale. Questa innovazione tecnica ha aperto la 
strada a nuove scoperte sugli aspetti neurologici e psico- 
logici della sconnessione degli emisferi. 


10.9 | pazienti con cervello diviso riferiscono attraverso l'emisfero 
dominante per il discorso soltanto gli item che appaiono nella metà destra 
dello schermo, mentre affermano di non vedere gli item che appaiono 
nella metà sinistra o di non riconoscere gli oggetti presentati alla loro 
mano sinistra. La mano sinistra è però in grado di recuperare 
correttamente gli oggetti presentati nel campo visivo sinistro, dei quali 

Îl soggetto nega, a parole, qualsiasi conoscenza. 


Conseguenze funzionali della separazione 
chirurgica degli emisferi 


I rapporti sui primi pazienti californiani sotto 
resezione del corpo calloso presero in esame alcuni 
ti fondamentali, riguardanti sia le proprietà psi 
degli emisferi cerebrali separati sia l’organizzazi 
rologica. Poiché, per molti aspetti, le ricerche 
sono ancora impostate in base alle questioni m 
luce da quegli studi originali, passeremo rapidam 
rassegna le conseguenze neurologiche della resezioni 
corpo calloso, prima di considerare nello specifico le, 
prietà psicologiche di ciascun emisfero cerebrale, 
Gli studi sui soggetti umani si basarono sulle ni 
prove emerse da ricerche su animali, le quali indic 
che la divisione della commessura cerebrale causavi 
profondo deficit nel trasferimento interemisferico 
informazioni motorie e sensoriali. Dopo avere est 
su gatti, scimmie e scimpanzé la resezione lungo 
mediana del corpo calloso e della commessura a nteri 
i ricercatori scoprirono che le informazioni visive è 
lateralizzate a un emisfero non venivano trasfeì 
misfero opposto, quindi si otteneva un animale co 
vello diviso. Questa sorprendente scoperta conti 
nettamente con i precedenti rapporti sugli effetti 
sezione della commessura in soggetti umani descritti 
AJ. Akelaitis (1941) della University of Rochester, a. 
del quale il taglio del corpo calloso non comporta 
cun effetto neurologico né psicologico significativo. 
Mai test accurati eseguiti sui pazienti californiani ri 
rono alterazioni comportamentali simili a quelle oss 
nei primati con cervello diviso. Le informazioni v 
sentate a una sola metà del cervello non erano di: 
all'altra metà. Lo stesso principio valeva per il tatto. 
zienti erano in grado di nominare e descrivere gli 
con cui era venuta a contatto la loro mano destra, mi 
quelli toccati con la sinistra. Le informazioni se 
mitate a un solo emisfero non erano disponibili perg 
con precisione i movimenti della mano ipsilater 
esempio, quando si presentava all’emisfero sin 
magine di una mano che faceva il segno di «ok», il 
era in grado di riprodurre il gesto con la mano 
soggiace al controllo dalla metà sinistra del cervelli 
Stesso paziente era incapace di fare quel gesto con 
sinistra, controllata dall'emisfero destro disconni 
Dal punto di vista cognitivo, questi primi studi co 
marono un dato noto alla neurologia già da molto 
circa la natura dei due emisferi cerebrali: l’em 
stro è dominante per il linguaggio, il discorso e la sol 
ne dei problemi, mentre il destro sembra essere speci 
zato nei compiti visuo-spaziali, come la composizio 
cubi e altri pattern tridimensionali. Ciò significa che 
zienti con cervello diviso non sono in grado di 
0 descrivere gli stimoli visivi e tattili presentati all’ 
ro destro, perché le informazioni sensoriali non 50 
nesse con l'emisfero sinistro dominante (del lingui g 
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questa immagine MRI si può vedere che l'intervento 
lo splenio, per cui il soggetto conserva la capacità 
le informazioni visive da un emisfero all'altro. 


n significa che l'emisfero destro non abbia al- 
scenza degli stimoli. Per dimostrare la compe- 
lell’emisfero destro è necessario ricorrere a tecniche 
plicano risposte non-verbali. Per esempio, la mano 
| può essere usata per puntare verso oggetti nomi- 
o sperimentatore o per dimostrare la funzione di 
raffigurati, presentati nel campo visivo sinistro. 


icità delle funzioni del corpo calloso 


ido la resezione del corpo calloso è completa, prati- 
ente non è possibile alcuna interazione percettiva o 
va fra i due emisferi. 1 casi in cui l'intervento chi- 
gico aveva comportato una resezione limitata del cor- 
oso, 0 in cui parte del corpo calloso era stata ca- 
risparmiata, hanno permesso ai ricercatori di 
e le specifiche funzioni di ogni regione del cor- 
‘calloso. Per esempio, se viene risparmiato lo splenio, 
l’area posteriore del corpo calloso che intercon- 
te i lobi occipitali, le informazioni visive vengono 
mente trasferite da un emisfero all’altro (Figura 
10). Figure, colori e informazioni linguistiche presen- 
in un qualunque punto di un campo visivo possono, 
essere accoppiati a informazioni presentate all’al- 
età del cervello. Inoltre questi pazienti riescono a 
e da un emisfero all’altro le informazioni sugli 
getti che percepiscono col tatto. Questi dati sono coe- 
con altre osservazioni condotte su soggetti umani e 
‘animali, le quali dimostrano che le principali zone del 
orpo calloso sono organizzate in aree funzionali, con le 
jloni posteriori più coinvolte nel trasferimento del- 
rmazione visiva e quelle più anteriori nel trasferi- 
ito delle informazioni uditive e tattili. 

lla parte anteriore del corpo calloso è coinvolta nel 
isferimento delle informazioni d'ordine superiore, se- 


mantiche. I chirurghi a volte preferiscono eseguire in due 
tempi l'intervento del cervello diviso, perciò limitano la 
resezione iniziale alla metà anteriore o a quella posteriore 
del corpo calloso, mentre le fibre restanti sono sezionate 
in una seconda operazione, soltanto se le crisi epilettiche 
persistono. Questa procedura in due tempi permette di 
cogliere aspetti particolari del trasferimento interemisfe- 
rico delle informazioni mediato dalle regioni anteriori 
del corpo calloso. Quando viene recisa la metà posteriore 
del corpo calloso, risulta gravemente danneggiato il tra- 
sferimento delle informazioni sensoriali visive, uditive e 
tattili. Tuttavia la regione anteriore del corpo calloso, an- 
cora intatta, è in grado di trasferire le informazioni d’or- 
dine superiore, Per esempio, in seguito a una sezione li- 
mitata alla regione posteriore del corpo calloso, un pa- 
ziente era in grado di denominare gli stimoli presentati 
nel campo visivo di sinistra. Un esame più approfondito 
ha rivelato che l'emisfero sinistro riceveva le informazio- 
ni d'ordine superiore riguardanti lo stimolo, pur non 
avendo accesso alle informazioni sensoriali relative allo 
stimolo (Figura 10,11). In breve, la parte anteriore del 


Stimolo per 
l'emisfero destro 


Risposta verbale 
dell'emisfero sinistro 


10.11 Illustrazione della capacità di ).W. (un paziente con cervello 
diviso) di nominare gli oggetti presenti nel campo visivo sinistro, a stadi 
diversi della resezione del calloso. Adattata da Sidtis et al. (1981). 
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corpo calloso trasferisce le informazioni semantiche ri- 
guardanti lo stimolo, ma non lo stimolo in quanto tale. 
Dopo che a questo paziente fu recisa anche la regione an- 
teriore del corpo calloso, questa capacità scomparve. 


Specializzazione degli emisferi 


Una delle principali nozioni scaturite dagli studi compor- 
tamentali su animali e soggetti umani è che specifiche 
aree del cervello appaiono coinvolte in specifiche funzio- 
ni percettive e cognitive. Lo studio dei pazienti con cer- 
vello diviso ha fornito un approccio diretto a questo tipo 
di indagine. Saggiando le funzioni di ciascun emisfero 
isolato dall'altro, è possibile valutare le eventuali diffe- 
renze nelle capacità dei due emisferi cerebrali. Benché 
certe affermazioni correnti siano decisamente esagerate, è 
chiaro però che fra gli emisferi esistono notevoli differen- 
ze funzionali. Nel cervello umano, la più importante del- 
le funzioni lateralizzate consiste nelle capacità linguisti- 
che dell'emisfero sinistro. 


Linguaggio e discorso 


Per capire le basi neurali del linguaggio può rivelarsi utile 
la dicotomia linguaggio/discorso, che porta a distinguere 
tra funzioni grammaticali e funzioni lessicali. La distin- 
zione grammatica/lessico è diversa dalla più tradizionale 
distinzione sintassi/semantica, comunemente invocata 
per capire gli effetti differenziali prodotti da lesioni al 
cervello sui processi del linguaggio (si veda il Capitolo 9). 
In generale la grammatica è il sistema di regole di cui gli 
esseri umani si servono per ordinare le parole in modo da 
rendere possibile la comunicazione. Il lessico, invece, è il 
dizionario mentale in cui le parole sono associate a preci- 
si significati. Il motivo per operare questa distinzione è 
che essa tiene conto di fattori come la memoria, nel sen- 
so che grazie alla memoria è possibile ricordare stringhe 
di parole, come accade per esempio con le frasi idiomati- 
che. Il detto «Il lupo perde il pelo ma non il vizio» costi- 
tuisce molto probabilmente un'unica entrata lessicale. 
Benché, evidentemente, il lessico non possa contenere la 
totalità, e neppure gran parte, delle frasi e dei periodi — il 
numero delle frasi possibili, per esempio quella che state 
leggendo, è praticamente infinito — tuttavia la memoria 
ha un suo ruolo nel caso di molte frasi brevi. Queste 
stringhe di parole non riflettono la sottostante interazio- 
ne di sistemi sintattici e semantici; piuttosto costituisco- 
no, essenzialmente, una singola entrata del lessico. Se- 
condo una moderna teoria, vi sarebbero aree cerebrali in- 
teramente responsabili della grammatica, mentre la loca- 
lizzazione del lessico dovrebbe essere più elusiva, poiché 
esso riflette informazioni apprese, quindi fa parte dei si- 
stemi generali di memoria-conoscenza. Il sistema gram- 
maticale dovrebbe essere discreto, e perciò localizzabile, 


mentre il lessico dovrebbe essere distribuito e 
gione più difficilmente suscettibile di un com 
neggiamento. 
In qualche raro caso i processi del discorso, 
guaggio sono presenti in entrambi gli emisferi. 
lato l'emisfero sinistro continua a mantenere 
mali funzioni linguistiche anche dopo che è stato 
dall'altro l'emisfero destro non è sempre privo d 
pacità. Su dozzine di pazienti con cervello diviso al 
mente esaminati, solo sei mostravano chiari segni. 
zioni linguistiche residue nell'emisfero destro; ti 
anche in questi pazienti tali funzioni erano forte 
ridotte e limitate agli aspetti lessicali della comprei 
In questi particolari pazienti, il lessico dell'en 
destro può essere quasi uguale a quello sinistro p 
cità, ma piuttosto diverso per organizzazione, P 
pio, entrambi gli emisferi esibiscono un fenomeno 
effetto di superiorità della parola (WSE, da word sup 
effect; si veda il Capitolo 4): i soggetti senza probl 
lettura riescono a identificare più facilmente le 
(per esempio, una L) quando sono nel contesto di 
parole (come nell’inglese BELT, cintura) rispetto a 
do compaiono all'interno di pseudoparole (per esti 
KELT) o in stringhe di lettere senza senso (per es 
KTLE). Poiché alle pseudoparole e alle non; 
corrispondono entrate lessicali, le lettere compreseli 
stringhe non godono dei benefici dovuti all'elabo 
supplementare, di cui invece godono le vere pai 
qui l’effetto di superiorità della parola. 
Il WSE può essere un parametro utile per mi 
l'integrità del lessico visivo. Quando questi effetti) 
no valutati per ciascun emisfero, i pazienti in cui 
sfero destro a controllare il linguaggio esibiscono 
sico visivo, come dimostra il manifestarsi del WSE 
via è possibile che la modalità di accesso a questo 
sia differente per ciascun emisfero. Al fine di ri 
questo problema, i ricercatori si sono avvalsi di tes 
su un compito di priming di lettere. Il compito a 
va semplicemente nel dire se una lettera maiuscol 
appariva per pochi istanti su uno schermo era 
pure una 7. A ogni prova la comparsa della ll 
scola era preceduta da una lettera minuscola, ch 
essere una ” oppure una f. Di norma i soggetti eri 
gnificativamente più veloci, ovvero rivelavano uni 
di priming, quando la H maiuscola era preceduta d 
h minuscola, rispetto a quando era preceduta da 
minuscola. 
Si assume che la differenza nei tempi di latenz 
risposta fra prove compatibili (4/H) e incompatibil 
sia una misura dell'effetto di priming della lei 
un soggetto con cervello diviso che partecipò a ( 
esperimento, fu sottoposto a una versione later 
del compito di priming, in cui la lettera-innesco 
presentata per 100 ms nel campo visivo destro 
nistro, poi, dopo 400 ms, nel campo visivo desti 
stro appariva la lettera-target. Dai risultati, ill 
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E Compatibili 
I incompatibili 


Nei pazienti con cervello diviso l'effetto di priming di lettere 
‘Campo visivo. Il grafico mostra le latenze di risposta nel caso 
compatibili e incompatibili, presentate nel campo visivo destro 
It visual field) oppure nel sinistro (LVF). | tempi di latenza 
Nbi | tipi di parole sono molto più lunghi per il campo visivo 
misfero destro). 


gno con la mano sinistra 


Figura 10.12, non emerge alcuna prova di un effetto di 
priming per il campo visivo sinistro, mentre tale effetto 
appare invece molto chiaramente per il campo visivo de- 
stro. Quindi, l'assenza del priming nell'emisfero destro 
disconnesso suggerisce un deficit nel riconoscimento del- 
le lettere, che impedisce l'accesso a meccanismi di elabo- 
razione in parallelo. L'emisfero destro di J.W. mostrava 
tutta una gamma di altri deficit funzionali. Per esempio, 
non era in grado di giudicare se una parola era sovraordi- 
nata a un'altra (per esempio, mobilio-sedia), 0 se due pa- 
role erano antonimi (per esempio, amore-odio). 

In conclusione, possono esistere due lessici, uno per 
ogni emisfero cerebrale, ma si tratterebbe di un fenome- 
no raro. Quando è presente, il lessico dell'emisfero destro 
sembra organizzato in modo diverso dal lessico dell'emi- 
sfero sinistro, o perlomeno l’accesso avrebbe modalità 


E Emisfero destro 


MEmisfero sinistro 


10.13 (a) L'emisfero destro può comprendere il linguaggio, 

ma non la sintassi. Dopo che nel loro campo visivo sinistro (emisfero 
destro) era stata presentata l'immagine di un cavallo, pazienti con cervello 
diviso affermavano, tramite l'emisfero sinistro, di non avere visto niente. 
Ma se si chiedeva loro di disegnare la cosa che si mette sopra l'oggetto 
che era apparso, la mano sinistra (emisfero destro) dei soggetti disegnava 
una sella. (b) La capacità dell'emisfero destro di trarre inferenze 

è estremamente limitata. Al soggetto vengono presentate, una dopo 
l'altra, due parole e gli si chiede semplicemente di indicare col dito, tramite 
l'emisfero destro (la mano sinistra), l'immagine che descrive nel modo 
migliore che cosa accade quando quelle parole sono legate da 

una relazione causale. Per l'emisfero sinistro i compiti di questo genere 
sono banali, mentre per il destro sono impossibili da eseguire. (€) | dati 
relativi a tre pazienti dimostrano che l'emisfero destro è più accurato 

del sinistro nel riconoscere volti non familiari. [LF = campo visivo sinistro; 
RVF = campo visivo destro.] Da Gazzaniga e Smylie (1983). 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a Michael Corballis, Ph.D. 


Il dott. Corballis è professore associato al Dipartimento di Psicologia dell’Università di Auckland, Nuova Zelanda. 
1 suoi lavori hanno inquadrato lo studio della specializzazione emisferica in un'importante prospettiva evoluzionistica. 


Autori; Nel cervello umano sono moltissime le funzioni lateralizza- 
te. Siamo l'unica specie ad avere questo tipo di organizzazione cere- 
bale? 

M.C.: Esistono, naturalmente, prove sempre più numerose di asim- 
metrie cerebrali anche in altre specie, ma non sono ancora convinto 
che tali asimmetrie siano dello stesso grado e altrettanto coerenti 
delle nostre. Le asimmetrie più rilevanti del cervello umano, inoltre, 
sembrano applicarsi alle funzioni tipicamente umane, vale a dire il 
linguaggio e la prassia manuale, termine in cui includo cose come la 
scrittura, il lancio preciso di oggetti, la fabbricazione di utensili, l'in- 
taglio, la pittura, ecc. Penso che queste attività costituiscano di per 
sé una discontinuità nell'evoluzione dei primati, benché sia lungi da 
me l'intenzione di adottare una posizione estrema, chomskiana, in- 
centrata sul linguaggio, o di negare la considerevole destrezza ma- 
nuale che si osserva, per esempio, nel gorilla. Propendo piuttosto 
per l'ipotesi, avanzata da Marian Annett, di un gene della lateralità, 
specifico per gli esseri umani, che avrebbe imposto la dominanza 
dell'emisfero sinistro nel linguaggio e nella prassia manuale. Riten- 
go possibile che questo evento sì sia sovrapposto a una struttura 
già parzialmente lateralizzata, in particolare per quanto riguarda le 
funzioni spaziali ed emozionali, ma che ciò abbia conferito agli es- 
seri umani un'asimmetria tutta particolare, distintiva. 

‘Autori: Ma negli esseri umani le funzioni cognitive, salvo forse i sî- 
stemi grammaticali, non sono completamente lateralizzate. Sia l'e- 
misfero destro che il sinistro, una volta sconnessi, sono ancora în 
grado di elaborare le informazioni facciali, benché nel farlo l’emisfe- 
ro destro dimostri una capacità molto superiore, | bambini che du- 
rante lo sviluppo sono colpiti da una lesione possono apprendere la 
grammatica con l'emisfero destro, non dominante, e così via. Come 
interpreta questi fenomeni, inquadrandoli nel contesto del gene del- 
la lateralità? 

M.C.: Penso che il gene della lateralità possa controllare dei gra- 
dienti di sviluppo. Varie prove indicano un periodo di forte crescita 


differenti. Queste osservazioni sono in accordo con l’ipo- 
tesi che i lessici riflettano i processi di apprendimento, e 
in quanto tali abbiano una distribuzione più diffusa sulla 
corteccia cerebrale. Tuttavia sarebbe folle ignorare che 
nella stragrande maggioranza della popolazione il lessico 
appare localizzato nell'emisfero sinistro. Un lessico dell’e- 
misfero destro è presente solo di rado e immagazzina le 
informazioni in modo meno ordinato. 

La sintassi generativa è presente in un solo emisfero. 
Mentre è chiara la presenza di un lessico dell'emisfero de- 
stro in alcuni pazienti, non si rileva alcuna costanza nella 
prestazione dei due emisferi per quanto riguarda gli altri 
aspetti del linguaggio, come la comprensione dei verbi, la 
costruzione del plurale, il possessivo o le differenze forma 


dell'emisfero sinistro compreso all'incirca fra i 2 e i 4 anni diet 
do che coincide con lo sviluppo della grammatica. Se que 
Viene a bloccare questa fase, allora la grammatica può 
dall'emisfero destro durante un periodo di crescita suca 
ciò avvenga a scapito delle funzioni usuali di questo emi 
possa funzionare un tale meccanismo, occorre postulare 
forma d'inibizione interemisferica, così che, se la grammatic 
quisita nel modo normale dall'emisfero sinistro, il destro nonifî 
durante la sua propria fase di sviluppo, più tardiva. Tutto que 
Viamente, alquanto ipotetico, ma comincia ad andare nel 
dell'equipotenza (o della quasi equipotenza) dei due emi 
alla grammatica. Dovrei precisare che «equipotenza» non 
cosa di «eguaglianza»: l'emisfero destro sembra posse 
zialità di sviluppare la grammatica ma di norma non riesce. 
perciò deve esistere un qualche tipo di processo inibitorio. 

Penso che i gradienti di sviluppo offrano una spiegazione; 
delle asimmetrie emisferiche — un'ipotesi molto più semp 
porre che, nel corso dell'evoluzione, i citcuiti del cervello 
qualche modo ridisegnati — e al tempo stesso molto potente, 
to secondo questo modello è l'ambiente a fare gran parte del 
L'altra rilevante caratteristica del cervello umano è il lunge 
sviluppo postnatale, che massimizza le influenze amb 
fase in cui il cervello è dotato del suo grado maggiore 
Penso che, se supponiamo che lo sviluppo sia program 
nire in modo asimmetrico durante questo periodo, ciò ci 
chiave per spiegare molta parte di quanto vi è di unico n A 
umana. 

Per ritornare alla questione del linguaggio dell'emis 
penso che il linguaggio sia abbastanza sofisticato anche 
della grammatica (e forse della fonologia). Il linguaggio pri 
tura grammaticale, però, non può stiracchiarsi fino a 
so generativo, proposizionale, tuttavia può riuscire a 
ché e frasì apprese, (L'eloquio di L.B., l'uomo con ci 


attiva/forma passiva. Anche nei pazienti in cui l'e 
destro è dotato di capacità linguistiche, esso nonè 
do di usare l'ordine delle parole per sciogliere gli 
ambigui ed estrarre il significato corretto. Tuttav 
in questi pazienti l'emisfero destro è capace di ind 
re le frasi che si concludono con una parola ano 
punto di vista semantico! Ma la cosa più imp 
che l'emisfero destro dotato di capacità ling 
grado anche di formulare giudizi grammaticali. Pe 
che particolare ragione, questi soggetti non rieso 
usare la sintassi per sciogliere gli stimoli a 
riescono a giudicare se un certo enunciato è col 
punto di vista grammaticale, e un altro invece 
sto sorprendente risultato suggerisce che i pattem 
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lla letteratura, parla la maggior parte del tempo come un disco 
i giri che ripete all'infinito sempre le stesse frasi. Mi sono chiesto 
so se il suo emisfero destro abbia un ruolo in tutto questo.) Devo 
che sono veramente impressionato dall'evidente capacità del suo 
ero destro disconnesso di eseguire le istruzioni verbali, anche se 
fono sicuro di quanto questo sia un tratto generale, comune a tut- 
popolazione dei pazienti con cervello diviso. Tuttavia sono ancora 
anza chomskiano da ritenere che vi sia qualcosa di speciale nel 
è linguaggio dell'emisfero sinistro umano e che la grammatica 
la chiave. 
La regola generale sembra essere che un solo emisfero possie- 
ammatica ma entrambi possano avere un lessico, il quale in- 
cliché e frasi fatte. Più in generale, lei ritiene forse che tutti 
| specializzati, per come si rivelano nei soggetti adulti con lesio- 
brali, si formino o si cristallizzino in un dato momento durante 
0? Vuole forse affermare che il programma del cervello è sim- 


o che, per la maggior parte, i sistemi specializzati sì cristal- 
inte lo sviluppo e che, nel corso di tale processo, alcuni si 
Ziino. Certo nell'età adulta possiamo acquisire conoscenze spe- 
ma questo non è un «sistema» nel senso in cui lo sono la 
aica, il riconoscimento dei volti, ecc. A proposito, devo ancora 
prove di una specializzazione dell'emisfero destro che anche 
‘aWicini al livello di specializzazione dell'emisfero sinistro per la 
ca e il linguaggio proposizionale. Sono tuttora convinto che 
di ciò che chiamiamo «specializzazione dell'emisfero de- 
realtà il risultato di processi di default: una leggera debo- 
ovuta alla presenza delle funzioni dell'emisfero sinistro, piutto- 
una specializzazione programmata. Sono convinto che ciò vat 
rl riconoscimento dei volti, ma potrei sbagliarmi. 
imma per lo sviluppo del cervello è simmetrico? Suppongo 
da che cosa s'intende per «programma». Penso che ci pos- 
gradienti asimmetrici programmati e, nella misura In cul 
O parte integrante del programma, la risposta è no. Ma penso 
milioni di anni di evoluzione abbiano selezionato a favore 


o vengano memorizzati. Tuttavia, essere in grado di 
oscere il pattern di un enunciato accettabile non si- 
Nifica che il sistema neurale possa servirsi di questa ca- 
tà per capire stringhe di parole (Figura 10.13). 

Una delle caratteristiche che contraddistinguono la 
or parte dei pazienti con cervello diviso è che la 
oduzione linguistica dipende dall'emisfero sinistro, 
on dal destro, Questa osservazione, coerente con quan- 
bè riportato nella letteratura specializzata e con i risulta- 
gli studi con amobarbital, indica che l'emisfero sini- 
to è quello dominante nella produzione del discorso. 
nonostante, attualmente si conosce un numero mol- 
di casi ben documentati di pazienti con cervel- 
iviso, nei quali ciascuno degli emisferi conserva una 


della simmetria, in gran parte per il fatto che, mancando nell'ambien- 
te naturale un'asimmetria costante, il modo migliore per effettuare la 
locomozione è tramite un sistema simmetrico, Da ciò deriverebbe, 
come naturale conseguenza, la simmetria dei sistemi sensoriali, dato 
che per un organismo che si muove liberamente non può esservi un 
sistematico squilibrio sensoriale. A quel punto l'asimmetria potrebbe 
essere uno svantaggio: per citare ciò che asserì Martin Gardner, un 
predatore «potrebbe avvicinarsi di soppiatto sulla destra». Tuttavia, 
una volta raggiunto un livello di sofisticazione che va al di lè della 
mera funzione sensomotoria, nella direzione di un «cervello compu- 
tazionale», allora l'asimmetria potrebbe risultare vantaggiosa. Mi 
preme distinguere fra le azioni che sono reazioni all'ambiente, in ge- 
nerale simmetriche, e le operazioni sull'ambiente, che hanno molte 
più probabilità di essere asimmetriche. | giocatori di cricket esperti 
sono, in genere, ugualmente bravi ad afferrare la palla con l'una o 
con l'altra mano, ma riescono a effettuare lanci precisi soltanto con 
una delle due. 

Autori: Qual è secondo lei il futuro della ricerca sulla lateralizzazio- 
ne cerebrale? Quale direzione sta prendendo? 

M.C.: Per anni ho creduto che stesse avviandosi alla fine, ma in 
realtà non sembra che la faccenda stia così. Penso, comunque, che 
tutti dovremmo tenere sempre ben presente che verso la fine del XIX 
secolo vi furono un bel po' di speculazioni fantasiose sulla lateralizza- 
zione cerebrale, che poi finirono per esaurirsi all'inizio del XX. Può 
succedere di nuovo, in questa transizione al XXI secolo. Penso che 
non stiamo facendo nessun passo avanti nella ricerca di una qualche 
dicotomia «fondamentale» che possa caratterizzare la differenza fra 
gli emisferi, e non sono nemmeno sicuro che la risposta più soddisfa- 
cente stia in una visione multifattoriale, per quanto sia probabilmen- 
te più vicina alla verità. A mio modo di vedere è probabile che un au- 
mento di conoscenze venga da un approccio più evoluzionistico, piut- 
tosto che da altri studi sull'ascolto dicotico e sugli emicampi visivi, 
anche se le tecniche di neuroimmagine possono fornire nuove infor- 
mazioni, Sarebbe splendido se potessimo scoprire il gene o .i geni che 
controllano la lateralizzazione cerebrale. Se un tale gene esiste, la 
sua scoperta non dovrebbe essere troppo lontana. 


certa capacità di produzione del discorso. Mentre di soli- 
to in seguito alla resezione del corpo calloso la produzio- 
ne linguistica è limitata all’emisfero sinistro, in questi 
rari pazienti è emersa col tempo la capacità dell'emisfero 
destro isolato di produrre enunciati di un'unica parola. 
Questo interessante risultato solleva la questione se, 
per diventare output linguistico, l'informazione debba in 
qualche modo essere trasferita all’emisfero dominante, o 
se l'emisfero destro sia in grado da solo di produrre il di- 
scorso. Dopo un'intensa sperimentazione, è risultato 
chiaro che l'ipotesi corretta è la seconda. Per esempio, i 
pazienti erano in grado di nominare un oggetto presenta- 
to sia nel campo visivo sinistro che nel destro, ma non di 
giudicare se si trattava dello stesso oggetto! O ancora, 
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quando parole come father, padre, venivano presentate 
in modo da far cadere il punto di fissazione fra la t e la h, 
i soggetti potevano dire fat [in inglese è una parola di 
senso compiuto e significa «grasso»] oppure her [che si- 
gnifica «ella, lei»], a seconda di quale fosse il loro emisfe- 
ro dominante nella produzione del discorso. Questi risul- 
tati dimostrano che per molto tempo dopo la resezione 
chirurgica del corpo calloso, a volte fino a 10 anni dopo, 
è possibile osservare una straordinaria plasticità. In un 
paziente l'emisfero destro non ha mostrato alcuna capa- 
cità di produzione del discorso per circa 13 anni, dopo di 
che ha incominciato a «parlare». 


L'altro grande dominio funzionale indagato con profon- 
dità nei pazienti con cervello diviso è l'elaborazione vi- 
suo-spaziale. Come si può vedere nella Figura 10.1, si è 
trovato spesso che l’emisfero destro isolato fornisce una 
prestazione superiore in certi test neuropsicologici come 
il disegno coi cubi, uno dei subtest della scala Wechsler 
(Wechsler Adult Intelligence Scale o WAIS). Qui il sem- 
plice compito di disporre alcuni cubi rossi e bianchi in 
modo da produrre una data figura può mettere in luce 
una scarsa prestazione dell'emisfero sinistro, mentre il 
destro dimostra un'abilità straordinaria. Tuttavia le asim- 
metrie in compiti come questi si sono rivelate incostanti. 
In alcuni pazienti la prestazione è alterata sia con l'una 
che con l’altra mano; in altri ancora l'emisfero sinistro si 
rivela piuttosto abile nello svolgere il compito. 

Queste incongruenze dipendono, almeno in parte, dal 
fatto che le componenti operative che intervengono nel 
compito del disegno coi cubi non sono state identificate. 
Nei pazienti che mostrano una superiorità dell'emisfero 
destro per questo compito, non si rileva alcuna superio- 
rità per quanto riguarda gli aspetti percettivi del compito 
stesso. Se si lateralizza un'immagine del pattern da otte- 
nere coi cubi, entrambi gli emisferi riescono con facilità a 
trovare entro una serie di immagini quella che gli corri- 
sponde. Poiché entrambe le mani sono dotate di suffi- 
ciente abilità, la fase cruciale deve consistere nella map- 
patura del messaggio sensoriale sul sistema motorio che 
controlla il movimento. 

Inoltre il monitoraggio e la produzione delle espressio- 
ni mimiche facciali dipendono da emisferi differenti. Per 
quanto riguarda la percezione, sembra che l'emisfero de- 
stro sia dotato di processi speciali per rilevare con elevata 
efficienza le facce non capovolte (Kingstone et al., 2000). 

Sebbene anche l'emisfero sinistro sia in grado di perce- 
pire e riconoscere le facce, e nel caso di volti familiari mani- 
festi una capacità superiore, l'emisfero destro sembra spe- 
cializzato nel riconoscimento di facce non familiari. Que- 
sta asimmetria è stata rilevata anche nel macaco rhesus. 

Essendo l'emisfero destro superiore nella percezione 
delle facce, sembrerebbe ragionevole supporre che sia 


specializzato anche nel controllo delle espri 
li. Ma prove recenti indicano che, mentre 
emisferi possono generare espressioni fac 
solo il sinistro dominante può generare es 
ciali volontarie. 


Attenzione e percezione 


Le capacità di attenzione e percezione del 
cervello diviso sono state intensamente 
sto riguardo il fenomeno più facile da studia 
zione visiva. Dopo l'interruzione delle con 
cali, le informazioni percettive dai due 
non possono più interagire; tuttavia i pro 
che sostengono l’attenzione a volte interagi: 
I pazienti con cervello diviso non sono in gi 
tegrare le informazioni che arrivano dai due can 
Quando l’informazione visiva viene lateri 
sfero sinistro oppure al destro ormai privi di in 
sioni, l'emisfero non stimolato non è in gradodi 
re l'informazione per sottoporla all'analisi peri 
vale anche per le informazioni raccolte di 
mano, tramite la sensibilità stereognostica. 
to di toccare una qualsiasi parte del corpo vii 
to da entrambi gli emisferi, lo specifico pa 
informazioni somatosensoriali è laterali 
quando tiene un oggetto nella sinistra, un pazi 
cervello diviso non riesce a trovarne uno identia 
dosi della destra. Secondo alcuni ricercatori ll 


potuto essere replicato da altri studiosi. 
Per esempio, in uno studio i pazienti con cervell 
talvolta disegnavano immagini che combina 
mazioni verbali presentate ai due emisferi (per es 
dieci + orologio = l'immagine di un orologio con le 
che segnano le 10). Anche se inizialmente questo: 
sembrava implicare il trasferimento subcoraal 
sferi di informazioni d'ordine superiore, os: 
cessive (Kingstone e Gazzaniga, 1995) hanno poi suf 
che in realtà esso rifletta il doppio controllo emisferi 
la mano che disegna (con una tendenza alla p 
dell'emisfero sinistro). Le coppie di parole con 
te ambigue, come hot dog [in inglese «salsicciotto», 
che «cane caldo»], erano sempre rappresentate in 
letterale (per esempio, un cane che ansima per il cal 
mai tramite gli oggetti cui si allude (in quest'esemp 
salsiccia cotta al vapore). Inoltre i disegni, fatti con 
stra o con la sinistra, spesso illustravano soltanto lei 
presentate all’emisfero sinistro (Figura 10.14). 
Mentre il lavoro precedente suggerisce che 
sferi isolati dei pazienti con cervello diviso i pro 
identificazione degli oggetti funzionino in modo si 
to, altre prove sembrano indicare che l’informazi 
guardante la locazione spaziale sia suscettibile di in 
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Tutte queste figure sono state disegnate con la mano 

1W., un paziente con cervello diviso. (a) Disegno relativo 
load, rospo, presentata nel campo visivo sinistro (ipsilaterale 

limano che esegue il disegno). (b) Disegno relativo alla parola 
presentata nel campo visivo destro (controlaterale rispetto 
del disegno). (c) Disegno che combina sia la parola scraper, 
che sky, cielo (ipsilaterale + controlaterale). [LVF = campo 
Istro; RVF = campo visivo destro.) Adattata da Kingstone 
Ja (1995). 


è interemisferica. In una serie di esperimenti, si pre- 
Va a ciascun campo visivo un set formato da quattro 
A ogni prova veniva evidenziato un particolare 
della griglia, e in una delle condizioni sperimentali 
getto doveva muovere gli occhi verso quel punto, 
fo lo stesso campo visivo dello stimolo (Figura 10.15). 
seconda condizione sperimentale, il soggetto dove- 
Spostare lo sguardo verso il punto corrispondente en- 
lil campo visivo opposto. I soggetti con cervello diviso 
bivano il compito con facilità; questo fatto ha sugge- 
\potesi che vi sia una qualche forma di integrazione 
lisferica delle informazioni spaziali. Il risultato era 
Stesso anche quando il set di punti era posizionato a 
o nel campo visivo. 
fatto che l'informazione spaziale venga integrata fra i 
le emisferi solleva il seguente problema: la sconnessione 


A 


10.15 La figura del riquadro superiore illustra i test spaziali. (a) Nelle 
prove «entro campo», lo sguardo si muoveva verso lo stimolo evidenziato 
dal fascio di luce. (b) Nelle prove «fra campi», l'occhio si spostava verso lo 
stimolo corrispondente nell'altro emicampo. La figura del riquadro inferiore 
illustra i test percettivi. (c) Nelle prove «entro campo», il probe appariva al 
centro di un insieme di stimoli e lo sguardo si spostava verso lo stimolo 
corrispondente, nel campo in cui appariva il probe. (d) Nelle prove «fra 
campi», l'occhio si muoveva verso lo stimolo corrispondente nel campo 
opposto. [LVF = campo visivo sinistro; RVF = campo visivo destro.) 


corticale influenza i processi attentivi associati all’infor- 
mazione spaziale? Fatto alquanto sorprendente, i pazienti 
con cervello diviso possono usare l'uno o l’altro emisfero 
per dirigere l’attenzione su posizioni del campo visivo si- 
nistro oppure del destro. Questa conclusione deriva da 
studi in cui si è usata una versione modificata del paradig- 
ma di cueing spaziale (si veda il Capitolo 7). Tanto per 
riassumerlo velocemente, in questo compito i soggetti de- 
vono rispondere il più rapidamente possibile alla compar- 
sa di un bersaglio, che può avvenire in varie posizioni. Il 
target è preceduto da un cue, che può comparire nella 
stessa posizione del target (in questo caso si parla di cue 
valido) oppure in una posizione diversa (cue invalido). Il 
fatto che la risposta sia più veloce nelle prove valide indica 
che l'attenzione spaziale si orienta verso la posizione se- 
gnalata dal cue. Nei pazienti con cervello diviso, un cue 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


La comunicazione interemisferica: cooperazione o competizione? 


Le teorie sulla funzione del corpo calloso si sono di solito incentrate 
sull'idea che questo voluminoso fascio di fibre assoniche costituisca 
la via primaria per Îl trasferimento interemisferico delle informazioni. 
Per esempio, nel Capitolo 5 abbiamo parlato del modello proposto 
dalla Warrington per il riconoscimento degli oggetti, secondo il qua- 
le l'emisfero destro esegue un'operazione specializzata essenziale 
per la categorizzazione percettiva; a tale operazione fa seguito l'at- 
tività dell'emisfero sinistro per la categorizzazione semantica. In 
questo modello la comunicazione interemisferica è essenziale per 
spostare le informazioni fra questi due livelli di elaborazione. Anche 
modelli con un'impostazione meno seriale spesso assumono che il 
trasferimento interemisferico permetta a ciascun emisfero di accede- 
re a informazioni inizialmente lateralizzate. 

D'altra parte, non per questo bisogna ritenere la comunicazione 
Interemisferica un processo cooperativo. In realtà le connessioni at- 
traverso il corpo calloso potrebbero sottendere una competizione fra 
i due emisferi. In effetti è possibile che la principale modalità di co- 
municazione attraverso il corpo calloso sia di tipo inibitorio, anziché 
eccitatorio. Man mano che in una regione di un emisfero si instaura 
l'attivazione, la regione omologa, corrispondente, nell'altro emisfero 
risulterebbe inibita. Da questo punto di vista, non dobbiamo pensa- 
re che la comunicazione interemisferica sia tale da ripartire l'elabo- 
razione dell'informazione tra i due emisferi in modo da facilitare le 
attività concomitanti, e approssimativamente identiche, di regioni 
‘omologhe. Come nel cervello diviso il comportamento può riflettere 
il funzionamento indipendente dei due emisferi, così nel cervello in- 
tatto il comportamento può anche riflettere la dominanza (fluttuan- 
te) dell'uno o dell'altro emisfero. 


capace di dirigere l'attenzione su un punto particolare del 
campo visivo era onorato, come nei soggetti normali, qua- 
lunque fosse l'emisfero cerebrale a cui veniva presentato 
lo stimolo critico. Questi risultati suggeriscono che i due 
emisferi usino un sistema di orientamento comune per 
concentrare l’attenzione su un particolare punto. 

La scoperta della facilità con cui l’attenzione spaziale 
può essere diretta verso l'uno o l’altro campo visivo, ha 
sollevato la questione se ciascun emisfero (= sistema co- 
gnitivo) di un paziente con cervello diviso, una volta 
istruito a farlo, sia in grado di dirigere in modo indipen- 
dente l’attenzione su una parte del campo visivo. Può l’e- 
misfero destro dirigere l'attenzione su un punto del cam- 
po visivo sinistro, e allo stesso tempo l'emisfero sinistro 
prestare attenzione a un punto nel campo visivo destro? 
Per i soggetti normali dividere in questo modo l’attenzio- 
ne è impossibile. Il modo di operare tipico del cervello 
diviso libera forse i due emisferi da questo vincolo? 

Sfortunatamente il paziente con cervello diviso non è 
capace di distribuire l’attenzione spaziale fra i due emi- 
sferi. L'attenzione spaziale sembra essere controllata da 
un unico sistema integrato, che resta intatto anche dopo 


Perché l'evoluzione del cervello dovrebbe aver portato a 
tizione anziché alla cooperazione tra i due emisferì? Un 
che il sistema deve risolvere per essere cooperativo, è che d 
re un mezzo per far sì che i due emisferi lavorino più o 
se informazioni. Ma un tale livello di coordinazione può 
da ottenere, dal momento che sia l'input percettivo sia | 
tenzione cambiano continuamente. Mentre | computer p 5s0 
re a velocità incredibilmente elevate, l'attività neurale è u 
relativamente lento, Il ritardo nell'elaborazione, una 
rinseca della comunicazione attraverso il corpo calloso, 
un limite per l'entità della possibile cooperazione tra i due 

| fattori che limitano Il tasso dell'attività neurale sono 
mo luogo, per generare un potenziale d'azione l'attività 
zioni dendritiche riceventi deve integrare, sia nello spazi 
po, input molto piccoli, in modo tale che possa 
lore di soglia. in secondo luogo il tasso con cui scari 
roni è limitato da differenze intrinseche nelle propi 
na, nelle fonti toniche di eccitazione e di inibizione, 
dei periodi refrattari che intercorrono fra due eventi 
tenziale. In terzo luogo, e cosa più importante, i seg 
propagarsi lungo gli assoni e i tempi di conduzio 
piuttosto elevati, in particolare nelle fibre relativamente 
po calloso, 5 

James Ringo e i suoi collaboratori (1994) alla Univ 
ster hanno effettuato un'analisi interessante di questo p 
prima cosa hanno calcolato stime del ritardo nella c 
verso Îl corpo calloso. | valori essenziali per arrivare a 
no due: la distanza che il segnale deve percorrere 


la recisione delle connessioni corticali. Quindi il si 
attenzionale dei pazienti con cervello diviso è uni 
(esattamente come quello dei soggetti normali dal p 
di vista neurologico), perciò anche per loro è impo 
prepararsi a eventi che accadono in due diverse 
dello spazio. 

I drammatici effetti che la sconnessione degli emis 
produce sulla percezione e sulla cognizione potrebbi 
far pensare che ciascun emisfero cerebrale dispong 
proprie risorse attenzionali (Kinsbourne, 1982). 
caso le operazioni cognitive di un emisfero, qualun 
fosse la loro difficoltà, avrebbero scarsa influenza sull 
tività cognitive dell'altro. Secondo un'ipotesi alternat 
il cervello avrebbe invece a disposizione risorse limi 
per controllare tali processi; posto che esse siano appl 
te al compito A, diminuiranno le risorse disponibili p 
compito B. Secondo questo modello, quanto magg 
l'impegno che l'emisfero A ha dovuto riversare 
compito, tanto più scarsa sarà la prestazione dell'emi 
ro B nel risolvere un compito di complessità costante, 

Questo fenomeno è stato oggetto di numerose 
che: tutte hanno confermato la limitatezza delle riso 
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Se le distanze fossero dirette, la lunghezza media del- 
bbe breve; in realtà la maggior parte degli assoni 
tortuoso. Tenendo conto di ciò, si è calcolato che 
la lunghezza di una fibra callosa sia in media di 175 
I cui viaggiano gli impulsi neurali nelle fibre mieliniche 
della fibra. Usando gli scarsi dati che si han- 
li esseri umani e le misure più complete raccolte 
) calcolato che la velocità media di conduzione sia 
indi, per percorrere una distanza di 175 mm, il 
dbe impiegare quasi 30 ms. Gli studi su singole cellule 
o confermato che l'elaborazione interemisferica impli- 

ente lunghi. 
lazione al computer di una rete neurale, Ringo ha 
e quali conseguenze possono avere i tempi lenti 
interemisferica. La rete del modello consisteva in due 
‘moduli elaborativi, ognuno dei quali rappresentava 
rale. Il modello comprendeva connessioni sia întra- 
iche, queste ultime molto più rade per riflettere una 
‘ben accertata del cervello umano. Questa rete 
îrata a eseguire un compito di riconoscimento di pat- 
ete aveva appreso a classificare correttamente tutti i 
interemisferiche sono state eliminate. A questo 
e valutare separatamente le prestazioni di cia- 
to. Il confronto critico è stato quello tra modelli di 
conduzione interemisferica, durante l'addestra- 
i oppure veloci. | risultati hanno indicato che, 
Idestramento era avvenuto con conduzione intere- 
inessione portava a un notevole deterioramen- 


onsideriamo l'esperimento illustrato nella Fi- 
In quella che è stata chiamata la condizione 
ficile, due diverse serie di tre figure geometri- 
10 simultaneamente su uno schermo a de- 
‘sinistra del punto centrale di fissazione, per cui 
lateralizzate, rispettivamente, all'emisfero sini- 
al destro. Nella condizione ridondante o facile, si pre- 
contemporaneamente a entrambi gli emisferi 
tica serie di tre figure. Le prestazioni dei soggetti 
ori quando le figure presentate nei due emi- 
0 identiche (condizione ridondante), rispetto 
lido erano differenti (condizione mista). In seguito, 
la memoria di riconoscimento, si presentava 
figura nel campo visivo sinistro oppure nel 
soggetto doveva indicare, premendo un pul- 
se essa corrispondeva a una delle figure prima pre- 
lo stesso emicampo. Nella condizione mista, 
vano presentate sei figure diverse, le prestazio- 
e con entrambi gli emisferi. 

o di risorse sopra introdotto va opportuna- 
stinto da altre proprietà dei sistemi sensoriali as- 
ai processi di elaborazione dell'informazione. I li- 


to delle prestazioni. Quindi nella rete con connessioni interemisferi- 
che veloci il riconoscimento degli oggetti dipendeva da processi di 
elaborazione cooperativi. Invece, nel caso della rete addestrata con 
‘tempi di conduzione interemisferica lenti, la sconnessione aveva ef- 
fetti minimi sulle prestazioni. In questo caso il riconoscimento di- 
pendeva essenzialmente dalla sola elaborazione intraemisferica. 
Questi risultati hanno indotto l'équipe di Ringo a concludere che in 
un sistema a conduzione interemisferica lenta, come è per esempio 
il cervello umano, ciascun emisfero funzionerà in modo relativamen- 
te indipendente. 

È interessante notare che i tempì di trasmissione potrebbero di- 
minuire se le fibre callosali avessero un diametro maggiore, poiché 
ciò farebbe aumentare la velocità di conduzione. Tuttavia un au- 
mento dello spessore delle fibre richiederebbe un corrispondente 
‘aumento del volume cerebrale. Per esempio, per ridurre della metà i 
tempi di conduzione, il volume cerebrale dovrebbe aumentare del 
50%. Un tale aumento avrebbe conseguenze gravi sia per il mag- 
giore fabbisogno metabolico sia per i problemi che comporterebbe 
al momento del parto. Il cervello sembra essersi evoluto in modo 
che ciascun emisfero possa avere rapido accesso alle informazioni 
provenienti dai due lati dello spazio, a fronte però di una capacità lì- 
mitata per i compiti che richiedono l'interscambio di informazioni 
(quindi un'ampia comunicazione) attraverso il corpo calloso. È pos- 
sibile che i ritardi associati con la comunicazione transcallosa non 
solo limitino il grado di cooperazione fra i due emisferi, ma abbiano 
anche dato impulso all'evolversi della specializzazione emisferica. 
Sistemi di elaborazione indipendenti hanno maggiori probabilità di 
evolvere capacità computazionali non identiche. 


miti all'elaborazione impliciti nel concetto di risorse li- 
mitate sono più generali dei limiti e dei meccanismi ora 
studiati in fenomeni come la ricerca di informazioni in 
una scena visiva. Per esempio, mentre la quantità totale 
di risorse che il cervello dedica a un dato compito sembra 
essere costante, il modo in cui tali risorse sono impiegate 
può variare. Il tempo necessario per rilevare un oggetto 
complesso aumenta con l'aumentare degli item che ap- 
paiono sul display. Per esempio, per individuare un tar- 
get i soggetti di controllo normali impiegano circa 70 ms 
in più, quando il bersaglio appare sul display insieme a 
due item supplementari, e altri 70 ms per ogni nuova 
coppia di item che si aggiunge. Nei pazienti con cervello 
diviso, quando gli item sono distribuiti ai due lati della 
linea mediana del campo visivo, anziché trovarsi tutti in 
un unico emicampo, il tempo di reazione agli stimoli ag- 
giunti è quasi la metà. 

Ricerche recenti hanno permesso di precisare questo 
risultato: ciascun emisfero segue una strategia differente 
nell'esaminare il contenuto del campo visivo che gli cor- 
risponde. L'emisfero sinistro dominante utilizza una stra- 
tegia «guidata» o «furba», l'emisfero destro invece no. 
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10.16 La sequenza degli eventi in una prova in cui la condizione 
era ridondante. Gli stimoli venivano scelti entro un insieme di sette forme 
geometriche. Ogni stimolo appariva per 150 ms. Alla presentazione 
dell'ultimo stimolo faceva seguito un intervallo, quindi veniva presentato 
per 150 ms uno stimolo-test unilaterale. A quel punto il soggetto doveva 
decidere se aveva già visto, oppure no, quello stimolo nel campo visivo 
corrispondente. [LVF = campo visivo sinistro (emisfero destro); 

RVF = campo visivo destro (emisfero sinistro); RH = emisfero destro; 
LH=emisfero sinistro.] Adattata da Holtzman e Gazzaniga (1982). 


Quindi l'emisfero sinistro adotta una strategia cognitiva 
utile a risolvere i problemi, mentre il destro non possiede 
queste abilità cognitive supplementari (Kingstone et al., 
1995). 

Il concetto di risorse si riferisce, per molti versi, a pro- 
cessì che entrano in gioco quando l’attenzione viene vo- 
lontariamente allocata in un particolare compito di ela- 
borazione di informazioni. L'analisi di una scena visiva, 
tuttavia, si serve di processi più automatici, che potrebbe- 
ro benissimo consistere in proprietà intrinseche del siste- 
ma visivo. Che si tratti di sistemi distinti lo si evince dal 
fatto che la resezione delle connessioni interemisferiche 
produce effetti differenti sui processi. 


Prove convergenti 
della specializzazione emisferica 


Le prove più forti della specializzazione emisferica son 
emerse dalle ricerche sui pazienti con cervello divis 
(Gazzaniga, 1995a). Il lavoro di ricerca di molti st 
di neuroscienze cognitive si incentra sul tentati 
identificare le capacità di cui sono dotati gli emisfe 
quando sono costretti a operare in isolamento. L/ 
ro destro è capace di produzione linguistica? I due 
sferi condividono risorse attenzionali comuni? Le inf 
mazioni vengono integrate a livello subcorticale? 


Asimmetrie funzionali nei pazienti 
con lesioni corticali unilaterali 


La ricerca sulla specializzazione emisferica non si è 
ta ai soggetti con cervello diviso; altri due approcci 
dato un contributo importante. In primo luogo, 
nuando la tradizione iniziata da Broca, molti rice 
hanno studiato le prestazioni di pazienti con lesioni fo 
unilaterali. L'idea di fondo consiste nel mettere a conffi 
to la performance di pazienti con lesioni limitate all‘ 
sfero sinistro oppure al destro. Una caratteristica molto 
teressante di questo metodo è che non richiede di late 
lizzare gli stimoli all'uno o all’altro emisfero; non vi 
vincoli alla presentazione degli stimoli. Si presume 
qualsiasi effetto di lateralizzazione osservato sia dov 
alla lesione unilaterale. Se le lesioni all’emisfero sini 
danneggiano maggiormente i compiti di lettura, 
deficit viene attribuito al fatto che l'emisfero sinistro 
siede una specializzazione nei processi della lettura. 

Naturalmente occorre sempre dimostrare che 
ghe lesioni all’emisfero destro non producono lo st 
tipo di deficit. Questo approccio, detto metodo del 
pia dissociazione, ha prodotto dimostrazioni impo 
della lateralizzazione di molte funzioni cognitive 
sfero sinistro oppure al destro (si veda il Capitolo 4). 
gionamento è immediato: se il danno a una regione 
brale influenza il processo A (per esempio, il linguaj 
senza influenzare il processo B (per esempio, ll 
mento spaziale), e se una lesione simile in un'a 
rente altera il processo B senza influenzare A, ciò sat 
forte prova a favore dell'ipotesi che i due processi $ 
separati sul piano funzionale, Per esempio, è stata 
stantemente riscontrato che le lesioni all’emisfero 
stro producono deficit alle funzioni del linguaggio (i 
parlare e leggere), deficit che non sì osservano in 
ad analoghe lesioni all’emisfero destro. Allo stesso, 
lesioni all'emisfero destro possono danneggiare i più 
dell’orientamento spaziale (come la capacità di log 
re con precisione item presentati visivamente), e tà 
ni non si riscontrano in seguito ad analoghe lesion 
misfero sinistro. 
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la rappresentazione di un'informazione avviene su una 
tà di scale. Nella scala più globale questo disegno rappresenta 
‘possiamo anche riconoscere e concentrare l'attenzione 
ie parti che la compongono, 


v illustrare la natura delle funzioni lateralizzate nei 
ti con lesioni unilaterali, prendiamo in esame lo 
o della Figura 10.17. Se vi venisse chiesto di descri- 
Vostra prima risposta probabilmente sarebbe che 
di una casa. Sollecitati a fornire più dettagli, forse 
i pannelli della porta, le finestre che si aprono 
lata, il tetto fatto di scandole. Nel descrivere 
te l'immagine, avreste così seguito una sorta di 
a. La descrizione ha infatti una molteplicità di li- 
base alla sua forma generale e ai suoi attributi, 
etto raffigurato è una casa; ma è anche una casa spe- 
i, con una determinata conformazione di porte, fine- 
‘e materiali. Tale descrizione è gerarchica in quanto i 
di descrizione più fini sono inclusi in livelli di gra- 
Uperiore. La forma della casa scaturisce dalla configu- 
ione degli elementi che la compongono, un concetto 
bbiamo già introdotto nel Capitolo 5. 
David Navon (1977) dell’Università di Haifa ha svilup- 
o un compito-modello per indagare la struttura ge- 
chica. Navon ha ideato stimoli che possono essere 
tificati su due diversi livelli (la Figura 10.18 ne ripor- 
lun esempio); a ogni livello lo stimolo è costituito da 
identificabili. La caratteristica critica è che la lette- 
grande, cioè il risultato globale della composizione, è 
ta da lettere più piccole, Nella Figura 10.18a la H 
e è composta di tante F. 
Scopo di Navon era capire come vengono percepiti gli 
limoli gerarchici. Inizialmente trovò che il sistema per- 
estrae per prima cosa la forma globale. Non sol- 
Ito i tempi di reazione erano più lenti quando i sogget- 


ti dovevano identificare gli elementi locali, ma vi era an- 
che una considerevole interferenza quando forma globa- 
le ed elementi locali erano discordanti. L'interferenza 
non era simmetrica. Il tempo necessario per identificare 
la lettera globale era indipendente dall’identità degli ele- 
menti costitutivi. Ricerche successive hanno però portato 
a correggere queste conclusioni. La priorità della forma 
globale non è un dato costante, ma dipende da fattori 
come la grandezza dell'oggetto e il numero degli elemen- 
ti locali. Anche se Navon aveva supposto che l’elabora- 
zione degli stimoli gerarchici dipendesse da un unico si- 
stema, l'assenza di invarianza suggeriva il contrario, Forse 
la rappresentazione delle informazioni locali e di quelle 
globali implicava sistemi di elaborazione differenti. 

Esperimenti su pazienti con una lesione unilaterale al- 
l'emisfero sinistro oppure al destro hanno poi portato 
conferme a questa ipotesi. Dopo avere accuratamente de- 
terminato il focus della lesione, Lynn Robertson e i suoi 
collaboratori (1988) al Veterans Administration Medical 
Center di Martinez, California, presentarono ai pazienti 
stimoli locali e globali nel centro della visione (il fattore 
essenziale era il lato della lesione). I pazienti con lesioni 
all'’emisfero sinistro erano lenti nell’identificare i target 
locali, mentre i pazienti con lesioni all’emisfero destro 
erano lenti nel riconoscere i target globali; ciò dimostra 
che l'emisfero sinistro è superiore nel rappresentare le 
informazioni locali e il destro quelle globali. 

È importante, tuttavia, tenere presente che entrambi 
gli emisferi sono in grado di estrarre i due livelli di rap- 


10.18 Gli stimoli locali-globali usati per studiare la rappresentazione 
gerarchica (a-e). Ogni stimolo si compone di una serie di lettere identiche, 
la cui disposizione globale forma una lettera più grande. Il compito dei 
soggetti consiste nell’indicare se lo stimolo contiene una Ho una L, 
Quando lo stimolo contiene target in competizione a entrambi i livelli (b), 
i soggetti devono rispondere soltanto ai target locali oppure a quelli 
globali, a seconda delle istruzioni ricevute. In (e) non vi sono target, 

a nessuno dei due livelli, 
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Stimoli linguistici 


DOO 


[e] 
dI) 
D 
(e) 
qa 
ad 


pos 
loeovdocd 


10.19 Gravi alterazioni dell'elaborazione gerarchica in sequito 

a lesioni cerebrali. Si chiese a due pazienti di disegnare le due figure 
presenti nella colonna di sinistra. Il paziente con lesione all'emisfero destro 
fu piuttosto preciso nel riprodurre l'elemento locale, la «2» 0 il piccolo 
rettangolo, ma non riuscì a organizzare correttamente questi elementi 
nella configurazione globale. Il paziente con lesione all'emisfero sinistro 
rluscì a disegnare le forme complessive, globali, ma trascurò 
completamente gli elementi locali. Si noti che entrambi i pazienti 
disegnarono in questo modo sia stimali linguistici che non linguistici; 
ciò suggerisce che Il loro deficit rappresentazionale fosse indipendente 
dal compito. Adattata da Delis et al. (1986). 


presentazione; l'aspetto per cui differiscono è l'efficien- 
za nel rappresentare l'informazione locale e quella glo- 
bale. Quindi i pazienti con lesioni all’emisfero sinistro 
riescono ancora ad analizzare la struttura locale di uno 
stimolo gerarchico, ma per farlo devono servirsi dell’e- 
misfero destro intatto, il quale è inefficiente nell’estrar- 
re l'informazione locale. Un'ulteriore conferma di que- 
sta teoria è venuta da studi su pazienti con cervello di- 
viso, in cui si sono utilizzati stimoli locali/globali (Ro- 
bertson et al., 1993). Anche in questo caso i pazienti in 
genere riescono a identificare i target ai due livelli, in- 
dipendentemente dal lato della presentazione. Ma, come 
i soggetti normali e i pazienti con lesioni unilaterali, an- 
che i pazienti con cervello diviso sono più rapidi quan- 
do devono identificare target locali presentati al campo 
visivo destro e target globali presentati al campo visivo 
sinistro. 


rire un particolare livello di rappresentazione può 
a escludere completamente gli altri livelli. Nel 
caso di W.J., all’inizio del capitolo, abbiamo detto, 
sto paziente non riusciva a disporre i cubi nell'" 
gurazione globale, quando era costretto a usare so 
mano destra. Effetti altrettanto drammatici si p 
servare nelle persone colpite da ictus. La Figura 
porta i disegni fatti da pazienti che avevano da p 
un ictus all’emisfero sinistro oppure al destro. A q 
zienti fu prima mostrato uno stimolo gerarchico, 
loro chiesto di riprodurlo a memoria. I pazienti con 
all'emisfero sinistro furono in grado dì riprodi 
mente il contorno, ma non riuscirono ad aggiungere 
pure un indizio sulla natura degli elementi locali. I pa 
ti con lesioni all'emisfero destro, invece, prodi 
gni composti soltanto dagli elementi locali. Si 
questo pattern era costante e si ripeteva sia con stima 
guistici che non linguistici; quindi i deficit di rappres 
zione non erano limitati a particolari tipi di stimoli. 


Asimmetrie funzionali nel cervello normale. 


L'altro importante approccio metodologico si fondasi 
studio di soggetti con cervello intatto. Il fulcro di qu 
metodologia sta nella progettazione di esperimi 
richiedono ai due emisferi un'elaborazione diff 
separata, come avviene nelle procedure per lo 
cervello diviso. Quando il lavoro è sulla visione, si 
frontano le risposte a stimoli presentati al campo? 
sinistro oppure al destro. Poiché la procedura pr 
che le informazioni siano proiettate inizialmente all 
sfero controlaterale, le possibilità di un rapido tras 
mento transcorticale sono elevate, Nondimeno, si 
no costantemente differenze legate al lato della sti 
zione, Per esempio, i soggetti sono più bravi a ricon 
re che una serie di lettere presentate per pochi isi 
mano una parola quando lo stimolo appare nel & 
visivo destro, piuttosto che nel sinistro. Risultati @ 
questi portano a trarre la conclusione che il trasferi 
to abbia un'utilità funzionale limitata, o che di 
trasferimento l'informazione si degradi. Perciò sì as 
che la prestazione sia dominata dall'emisfero contri 
rale all'input visivo periferico. 

Analogamente negli studi sulla percezione 
cerca di isolare l'input limitandolo a un solo emi 
Come nel lavoro sulla visione, anche in questo cas 
stimoli possono essere monoaurali, cioè presentati: 
solo orecchio. Ma poiché le vie uditive non sono 0 
gorosamente lateralizzate come quelle visive, un m 
alternativo per isolare l'input è l'ascolto dicotico, 
to nella Figura 10.20. In questo compito si presentaî 
multaneamente, uno a ciascun orecchio, due me 
che perciò vengono a essere tra loro in competizione 
soggetto deve cercare di riferirli entrambi. Le proie 
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PALLA 


AUTO 
DA CORSA 


MEV L'ascolto dicotico è un paradigma usato per mettere 
la specializzazione dei due emisferi nella percezione uditiva. 
tano agli orecchi due messaggi in competizione, cioè diversi 
ecchio sinistro e al destro. Le informazioni uditive sono proiettate 
inte. Benché la maggior parte delle fibre ascendenti dal nucleo 
are proietti al talamo controlaterale, alcune ascendono mantenendosi 
(b) Il soggetto deve riferire stimoli uditi o giudicare se 
p stimolo-test era presente nel messaggio dicotico. | confronti 
Îl fatto che le informazioni riferite siano state udite con 
cchio destro oppure col sinistro, e sì basano sull’assunto che 
Bborazione predominante avvenga nell'emisfero controlaterale. 
Stimoli linguistici i soggetti sono più accurati nel riportare le 
Mazioni presentate all'orecchio destro. (a) Adattata da Kimura (1973). 


da ciascun orecchio presumibilmente vengo- 
ppresse al sopraggiungere di un messaggio dalla via 
laterale, proveniente dall’altro orecchio. 
l'ascolto dicotico è un tipo di compito sviluppato 
inizi degli anni ‘70 da Doreen Kimura (1973), ricerca- 
te al Montreal Neurological Institute. In un tipico 
perimento, i soggetti udivano una serie di parole pre- 
ntate nella modalità dicotica, e in seguito dovevano ri- 
erne quante più potevano, Si trovò così, come dato 
itante, che i soggetti ripetevano le parole presentate al- 


l'orecchio destro, un effetto chiamato appunto «vantag- 
gio dell'orecchio destro». Risultati come questo rispetta- 
no le attese fondate sull'ipotesi che l'emisfero sinistro sia 
dominante per il linguaggio. 

La scoperta di queste asimmetrie di prestazione, rileva- 
bili con stimoli lateralizzati sia visivi che uditivi, suscitò 
nell'ambiente scientifico grande eccitazione, Finalmente 
si aveva a disposizione un metodo semplice per studiare 
la specializzazione emisferica in soggetti normali dal 
punto di vista neurologico! Non può quindi sorprendere 
che da allora siano stati condotti migliaia di studi sulla 
lateralizzazione in soggetti sani, manipolando lo stimolo 
in ogni modo immaginabile. 

È opportuno ricordare i limiti a cui soggiace questo ge- 
nere di ricerche sulla lateralizzazione (Efron, 1990): 

* Gli effetti sono piccoli e incostanti, forse perché i 
soggetti normali hanno due emisferi funzionanti, con- 
nessi attraverso un corpo calloso intatto. 

* Si tende a pubblicare preferenzialmente i lavori 
scientifici in cui si sono trovate differenze significative, 
piuttosto che i lavori che non segnalano differenze. È 
molto più esaltante segnalare asimmetrie nel modo in 
cui vengono ricordate immagini lateralizzate di volti, an- 
ziché riportare che la presentazione di item ha prodotto 
effetti simili sia nel campo visivo sinistro che nel destro. 

* Esiste un problema di interpretazione. Che cosa si 
può inferire da un’asimmetria osservata nelle risposte a 
stimoli lateralizzati? Negli esempi precedenti, abbiamo 
assunto che i vantaggi dell'orecchio e del campo visivo 
destro riflettessero il fatto che gli input accedono più fa- 
cilmente ai processi del linguaggio dell'emisfero sinistro. 
Ma forse la verità è molto più semplice, e consiste solo 
nel fatto che i soggetti riescono a identificare meglio le 
informazioni nel campo visivo destro. 

Per poter escludere quest'ultima possibilità, è necessa- 
rio identificare compiti in grado di evidenziare un van- 
taggio del campo visivo sinistro, o dell'orecchio sinistro. 
Per esempio, come si scoprì non molto tempo dopo i la- 
vori originali della Kimura, le persone sottoposte all’a- 
scolto dicotico di due diverse melodie riescono a ricono- 
scere meglio quella che arriva all'orecchio sinistro; e 
quando, mediante l'ascolto dicotico, si presentano ai sog- 
getti coppie di canzoni, si ha addirittura una doppia dis- 
sociazione (Bartholomeus, 1974). Infatti si osserva un 
vantaggio dell'orecchio destro rispetto alle parole e un 
vantaggio dell'orecchio sinistro rispetto alla melodia del- 
la canzone (Figura 10.21). 


Lateralizzazione di che cosa? 


Chi indaga sulla lateralizzazione emisferica si scontra 
continuamente col problema di individuare i modi più 
adeguati per descrivere le asimmetrie funzionali degli 
emisferi (Allen, 1983; Bradshaw e Nettleton, 1981; Bry- 
den, 1982). Le prime ipotesi di lavoro si incentrarono 
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10.21 Non in tutti i compiti si 
osserva un vantaggio dell'orecchio 
destro. Nel compito di ascolto 
dicotico di questo esempio, a ciascun 
orecchio del soggetti venne 
presentata una serie di lettere, 
cantate su due melodie diverse. In un 
‘test successivo, i soggetti si 
dimostrarono più accurati nel 
riconoscere le lettere udite con 
l'orecchio destro. Quando i soggetti 
furono esaminati per ìl 
riconoscimento delle melodie, si 
osservò invece un vantaggio 
dell'orecchio sinistro. Adattata da 
Bartholomeus (1974). 


Twinkle Twinkle Little Star 


pe 


Serie di lettere 
«VY RDS 


Percentuale di risposte corrette 


sulle proprietà degli stimoli e sui tipi di compiti utilizzati. 
Per esempio, l'emisfero sinistro veniva definito l'emisfero 
verbale e il destro l'emisfero spaziale. Questa impostazio- 
ne può indurre a pensare che l'emisfero sinistro sia l’uni- 
co a essere competente per tutte le funzioni linguistiche. 
Nell’ascolto dicotico le parole presentate all'orecchio si- 
nistro vengono riconosciute soltanto quando ha luogo 
con successo il trasferimento all’emisfero sinistro ma, 
come si è visto nei pazienti colpiti da ictus e in quelli con 
cervello diviso, i casi così assoluti sono rari. Molti compi- 
ti possono essere eseguiti con successo da entrambi gli 
emisferi, anche se con diversa efficienza. 


10.22. La comunicazione 


di massa ha divulgato 
un'interpretazione molto banalizzata 
delle differenze fra i due emisferi 
cerebrali. L'emisfero destro è stato 
presentato come il lato creativo 

e intuitivo, Îl sinistro come quello 
analitico e logico. 


Dipingere con l'emisfero sinistro 


Serie di lettere 
«XT FM 


[DI orecchio sinistro/emisfero destro 
[D] orecchio destro/emisfero sinistro 


Un modo alternativo per caratterizzare la sped 
zione emisferica consiste nel cercare differenze 
dell’elaborazione. In quest'ottica si è spesso 
che l'emisfero sinistro è analitico e lavora con 
sequenziale, mentre il destro è olistico e lavora in pi 
lo. I mezzi di comunicazione di massa hanno d 
queste interpretazioni, dando il via a tutta una 
iniziative anche commerciali consacrate ad aiutarè 
sone a «pensare» con l'emisfero destro o a migl 
«potenza» dell'emisfero sinistro (Figura 10.22), 

Le differenze nella modalità di elaborazione n 
rebbero limitate a specifici domini funzionali, 1 


Dipingere con l'emist 
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piuttosto come stili generali. Le specializ- 
sferiche potrebbero emergere dal fatto che 
piti si avvantaggiano dell'uno o dell'altro stile. 
per esempio, è considerato un processo se- 

‘quello che per il nostro udito è il flusso conti- 
discorso richiede un'analisi veloce degli elementi 
pongono. Invece una rappresentazione spazia- 
a non richiede solo la percezione delle compo- 
i anche il riuscire a vederle come un insieme 


questo punto, il problema di sapere quando 
tichiede un'elaborazione analitica o invece 
sso la spiegazione teorica perde pregnanza, 
in una mera tautologia, cioè un’interpre- 
dei risultati. Mentre per la percezione 
onanti esiste un vantaggio dell'orecchio destro, 
cali non è stata trovata nessuna asimmetria; le 
ti richiederebbero quindi i processori seriali, 
l'emisfero sinistro, mentre la percezione del- 
erebbe un processo di elaborazione più 


e le ipotesi di contrapposizione fra proces- 
e analitici/olistici, postuliamo l’esisten- 
dicotomia fondamentale, dalla quale di- 
O tutte le differenze di funzione tra i due emi- 
tiva di questa visione, di questa «dicotom. 
fatto che soddisfa il principio di parsimoni 
di certo più semplice della specializzazione 
quella che invoca un'unica differenza. Tutte 
hié finora proposte hanno dei limiti, ma non è 
nuova ipotesi non riesca a ricomporre tutti i 
o derivante da un'unica differenza. 
‘anche ragionevole supporre che questa di- 
mentale sia una mera invenzione. Asim- 
iche sono state osservate in molti domini 
aggio, controllo motorio, attenzione, ri- 
nto degli oggetti; è possibile che le specializza- 
Specifiche per i particolari domini. Non deve 
nte esistere una relazione causale fra la spe- 
emisferica nel controllo motorio (per esem- 
un soggetto sia destrimano oppure man- 
o che gli emisferi differiscono nel rappresen- 
io o l'informazione visuo-spaziale. Forse il 
ai diversi domini cognitivi sta nella loro 
mano che si separavano, i due emisferi 
fe stati soggetti a una comune pressione a 
emi non identici. L'asimmetria nel modo di 
informazioni, di rappresentarle e di dare a 
potrebbe essere un principio organizzativo 
e e flessibile, rispetto alla ridondanza. Di 
‘ente domanda di spazio corticale, forse le 
lezione naturale cominciarono a favorire la 
he di un solo emisfero, sganciata da quella 
iché il corpo calloso consente lo scambio di 
li fra emisferi, in un’area corticale lateralizza- 
Verificarsi certi eventi mutazionali, mentre 


l’altro emisfero, rimasto immutato, con la sua area omo- 
loga continuava a fornire all'intero sistema cognitivo 
quella particolare funzione corticale. L'evolversi di nuove 
funzioni probabilmente finì per cooptare regioni corticali 
in precedenza dedicate a funzioni diverse. Poiché tali 
funzioni erano ancora sostenute dall'altro emisfero, nel 
complesso non vi fu alcuna perdita di funzione. In breve, 
lo sviluppo asimmetrico potrebbe aver consentito un'e- 
Spansione a costo zero delle abilità cognitive; un aumen- 
to della capacità corticale può aver avuto luogo attraver- 
so la riduzione della ridondanza e l’estendersi dello spa- 
zio disponibile per nuove aree corticali. Prove a sostegno 
di questa ipotesi sono venute dall’affascinante lavoro di 
Galuske e collaboratori, col quale si è trovato che certe 
differenze nell’organizzazione neuronale tra aree dell’e- 
misfero destro e dell’emisfero sinistro sono associate al- 
l'elaborazione dei segnali uditivi propri del linguaggio 
umano (Galuske et al., 2000; Gazzaniga, 2000). 

L'ipotesi dell'elaborazione asimmetrica mette in luce, 
inoltre, un punto importante della moderna teoria della 
specializzazione emisferica; vale a dire il fatto che i due 
emisferi possono collaborare all'esecuzione di un compi- 
to, benché lo facciano apportando contributi diversi. 
Non c'è alcun bisogno di presupporre l’esistenza di una 
sorta di centro direttivo, che stabilisce quale dei due emi- 
sferi sia necessario per svolgere un dato compito. Il lin- 
guaggio non è dominio esclusivo dell'emisfero sinistro, 
anche il destro può prendervi parte, sebbene i tipi di rap- 
presentazione che esso produce possano essere inefficien- 
ti per lo svolgimento di certi compiti. E l'emisfero sini- 
stro non demanda all’emisfero destro i compiti visuo- 
spaziali, ma elabora queste informazioni in modo diffe- 
rente. Se poniamo che il cervello sia organizzato in que- 
sto modo, cominciamo a renderci conto che molto di 
quanto emerge dai test clinici sulla specializzazione emi- 
sferica ci dice di più sui nostri compiti che sull'attività 
computazionale di ciascun emisfero. Questo punto è 
messo bene in evidenza anche dalle ricerche sul cervello 
diviso. Con la notevole eccezione della produzione del 
discorso, ciascuno dei due emisferi è competente in ogni 
dominio cognitivo. 


Asimmetrie delle rappresentazioni percettive 
————_____T_T_T——___—______Ém7zr. 


Gli oggetti su cui sì concentra l’attenzione raramente si 
trovano in un solo emicampo visivo. Se notiamo un’auto- 
mobile che sopraggiunge da sinistra a gran velocità, spo- 
stiamo rapidamente lo sguardo in quella direzione. Dato 
che l'input foveale è proiettato bilateralmente anche per il 
verificarsi di piccoli movimenti oculari, uno stesso stimo- 
lo visivo viene proiettato a entrambi gli emisferi. Ma que- 
sto non significa che gli emisferi ricaveranno due rappre 
sentazioni identiche dello stesso input, anzi. In realtà i 
due emisferi amplificheranno fonti di informazione diffe- 
renti, fonti che a loro volta hanno una rilevanza diversa ri- 
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Intervista a Stephen M. Kosslyn, Ph.D. 


Il dott. Kosslyn svolge la sua attività presso il Dipartimento di Psicologia alla Harvard University. 
Oltre a studiare la specializzazione emisferica, il dott. Kosslyn ha utilizzato un'ampia gamma di metodi comportamentali 
e di tecniche di imaging per esaminare la relazione fra percezione e immagini mentali. 


Autori: Quali sono, secondo lei, le differenze tra | due emisferi del 
cervello umano? 

S.M.K.: Per cominciare, consideriamo la possibilità che gli emisferi 
differiscano in tre modi. In primo luogo vi sono differenze neuroana- 
tomiche. Per esempio, la corteccia visiva è più grande nell'emisfero 
destro. Presumo che queste differenze abbiano implicazioni rispetto 
alla funzione, ma quali siano tali implicazioni è ancora poco chiaro. 
In secondo luogo glì emisferi differiscono rispetto all'efficienza con 
cui possono eseguire certe operazioni «elementari», per esemplo 
specificare la posizione di un oggetto nello spazio, ripetere mental- 
mente una lista o rilevare le proprietà geometriche fondamentali di 
una forma. A mio parere, le funzioni più meccaniche, relativamente 
semplici, sono ben localizzate in regioni della corteccia e qualsiasi 
compito complesso richiede combinazioni diverse di tali funzioni di 
base. L'attivazione cerebrale locale rilevata mediante la tomografia 
a emissione di positroni, per esempio, indica che è in atto un'opera 
zione di questo tipo, e i quadri di attivazione riflettono le combina- 
zioni di operazioni con cui viene svolto un certo compito. In terzo 
luogo le combinazioni di operazioni fondamentali corrispondono a 
specifiche «strategie». Gli emisferi possono differire nei tipi di stra- 
tegie che riescono a sfruttare con maggiore efficienza. Per esempio, 
forse l'emisfero sinistro è migliore nell'analizzare le cose scompo- 
nendole in unità fondamentali (le forme in parti, gli enunciati in fra- 
si, ecc.), come alcuni ricercatori hanno suggerito, mentre il destro 
può essere migliore nell'usare pattern generali (la forma globale, il 
tema generale, ecc.). Tali differenze di strategia possono insorgere, 
in parte, a causa di differenze nell'efficienza relativa di operazioni 
specifiche, ma possono anche riflettere «bias di strategia», tenden- 
ze preferenziali che insorgono per altre ragioni. 

Autori: Quali sono le implicazioni del suo approccio? 

5.M.K,: Se vogliamo sapere se è più opportuno intervenire attraver- 


spetto alle operazioni coinvolte nell'identificare lo stimo- 
lo e nel decidere se richiede una risposta. 

Nel paragrafo precedente abbiamo fornito un chiaro 
esempio di questo punto, quando abbiamo considerato 
come il cervello umano si rappresenta gli stimoli gerar- 
chici (locale/globale). Per saggiare le eventuali dicotomie 
del processo di elaborazione analitico/olistico, Justine 
Sergent (1982) del Montreal Neurological Institute modi- 
ficò il compito globale/locale sviluppato da Navon in 
modo da poter evidenziare eventuali asimmetrie emisfe- 
riche. A ogni prova uno stimolo gerarchico era proiettato 
per 150 ms nel campo visivo sinistro oppure nel destro 
del soggetto (o in un punto centrale, una condizione che 
qui non sarà presa in considerazione). Come negli studi 
sul cervello diviso, la brevità dei tempi di esposizione ga- 
rantiva che i soggetti non potessero spostare gli occhi per 
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so l'emisfero sinistro o attraverso il destro per rimuovere, 
subcorticale, è importante conoscere quali funzioni sì 

emisferi. Se il paziente è un architetto, suggerirei di evitare 
coinvolte nelle relazioni spaziali, mentre ciò potrebbe 
importante se il paziente fosse un insegnante di letteratura. 
Autori: Terremo presente questo consiglio la prossima 
vremo ricorrere alla neurochirurgia. Ma questo approccio 
zioni più profonde, per quanto riguarda la comprensione 
Umana»? j 
S.M.K.: L'idea di fondo è che gli individui differiscono tra lora, 
secondo criteri banali; anziché cercare di suddividere le p 
tegorie — come «analitici» vs. «sintetici» o «visivi» vs. « 
biamo ragionare in termini di efficienza dei diversi sistemi 
zione, e pensare a come queste differenze di efficienza 

ampie e diffuse conseguenze. Le persone non si lasciano faci 
casellare. 
Autori: Che cosa può dirci, più in specifico, della lateral 
brale? 
S.M.K.: Si è scatenata una vera caccia alle dicotomie. 
sono stati caratterizzati in base a tanti tipi di dicotomie, co 
contro percettivo, analitico contro olistico, logico contro int 
to contro crudo» ecc. A mio parete questo modo di pri 
porterà molto lontano. Per alcuni compiti in alcuni contesti, 
colare dicotomia può aiutarci a rappresentare sintetical 
zioni delle componenti dei sistemi che sono più efficienti nel 
nell'altro emisfero. Ma queste dicotomie hanno un valore 
talmente descrittivo e quando guardiamo la funzione ce 
vicino, come accade per esempio con le attuali tecniche di 
vediamo molti e variati pattern di attivazione in ciascuna 
vello. A mio parere, non è possibile comprendere le 
emisferi, se non pensando al cervello come a un tutto 


fissare direttamente gli stimoli periferici, fatto che 
be consentito la proiezione delle informazioni a ent 
bi gli emisferi. Ai soggetti venne chiesto di premi 
certo pulsante se lo stimolo conteneva una H o una 
un altro pulsante se nessuno dei due bersagli era pi 
te. Il target poteva apparire sia a livello locale che 
(una H e una L), a un solo livello, o a nessuno di 
Potevano apparire anche le lettere F e T, ma a livel 
versi da quelli in cui comparivano i target. 

La Figura 10.23 mostra l'interessante interazione 
livello del bersaglio e l’emicampo di presenti 
Quando i target erano presenti a entrambi i livel 
le e locale, i soggetti erano più veloci a rispond 
stimolo era apparso nel campo visivo sinistro. 
tato potrebbe anche dipendere da un grado n 
attivazione dell'emisfero destro o da un suo vantag 
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insieme, in fin dei conti, e soltanto se prenderemo in 
‘come agiscono dando origine a un unico sistema sare- 

di scoprire lo specifico contributo di ciascun emisfero. 
one «meccanicistica» che ci ha appena esposto che 

di dirci sulla vita mentale? 

seconda della domanda che ci poniamo, cambiano le 
‘a Mettere insieme la risposta. lo sono interessato alle 
come la memoria, la percezione, il linguaggio, l'im- 
‘e così via. L'approccio che ho appena esposto sembra 
{rispondere a domande su come operano tali funzioni. 
‘esse sono come sono, 0 perché sono utiliz- 
circostanze, l'utilità di questo approccio diminui- 
di questo genere ci portano a considerare come tipi 
zioni, di contenuti («significati»), impegnano il siste- 
per questo genere di domande, sapere che la struttura 
n un certo modo ci aiuterà, come minimo, a formulare 
da e a costruire un sistema di riferimento in cui inqua- 


‘ampio accordo sul fatto che le abilità percettive e co 
quali il linguaggio o il riconoscimento dei volti, 
specifici stabilitisi attraverso la selezione naturale. 
che tali adattamenti siano lateralizzati, dal mo- 
n c'è nessuna ragione ovvia perché questi circuiti doves- 
er due volte. Ha qualche osservazione da fare? 
imm, a me sembra che lo stesso ragionamento sia applica- 
olmoni, ai reni e così via... a tutti gli organi che sono, 
duplicati. Non c'è nulla che valga come un po' di ridon- 
crescere la sopravvivenza; pensando alla possibilità di un 
di gran lunga preferibile l'idea che tutte le mie funzioni co- 
duplicate in parti differenti del cervello. In generale appa- 
struttura del cervello è controllata dai geni e in quanto 
dell'evoluzione (non solo della selezione naturale, 
ro processo evolutivo), ma per me non è affatto chiaro che 
ii abbiano inserito nel cervello un qualsiasi tipo parti- 
CLA 


ierale nei compiti visivi, ma i risultati relativi 
dizione «solo locale» suggeriscono il contrario. In 
timo caso i tempi di reazione erano più veloci 
do lo stimolo compariva nel campo visivo destro. Le 
le fra le condizioni del target erano legate al 
di analisi richiesto dal compito. L'emisfero sinistro 
abile nel rappresentare le informazioni locali e il 
rappresentare le informazioni globali. E come 
menti sui pazienti con neuropatologie hanno 
îmato, questa interazione deriva dalle asimmetrie 
izione tra i due emisferi. 


asi computazionali delle asimmetrie locali e globali 


le cosa sono definite la struttura locale e la struttura 
ile di uno stimolo? Una risposta ovvia è che i due li- 


Autori: C'è una traccia di posizioni «ambientaliste» in quest'ultima 
affermazione? 

S.M.K.: In effetti, sì. Sono colpito, in ugual misura, sia dalla variabì- 
lità sia dalla costanza che si osservano nella cognizione e nel com- 
portamento umano. È vero che parte della variabilità potrebbe esse- 
re dovuta a «rumore» intorno alla media (e i processi evolutivi pro- 
ducono certamente una variabilità di questo genere), ma almeno 
una parte di essa è probabilmente una conseguenza delle interazio- 
ni fra individuo e ambiente. Il mio personale parere è che i geni pro- 
‘grammino con precisione solo alcune parti del cervello, ma che il re- 
sto di esso, cioè la maggior parte del cervello, sia prespecificato in 
modo piuttosto blando e che a configurare queste parti sia poi l'in- 
terazione fra l'individuo e l'ambiente. Il fatto che alla nascita siano 
presenti tante connessioni «extra» che in seguito vengono «pota- 
te», tagliate via, dopo che l'animale ha incominciato a interagire 
con l'ambiente, è un dato che concorda con questa visione. In effet- 
ti ho speso un bel po' di tempo a sviluppare simulazioni al computer 
di come l'interazione con l'ambiente potrebbe causare pattern di la- 
teralità differenti. 

Autori: Ma questa variabilità non è emersa nella ricerca sui pazien- 
ti con cervello diviso. Forse il lavoro sui soggetti normali non ha a 
che fare con la lateralità e riflette, piuttosto, variazioni dell'attenzio- 
ne 0 qualcosa del genere. 

S.M.K.: Forse. Ma non bisogna dimenticare che non si diventa un 
paziente con cervello diviso senza un motivo, Queste persone sono 
già molto ammalate prima di subire l'intervento. chirurgico. Quindi 
non sono esattamente un campione casuale, rappresentativo della 
popolazione; forse la loro epilessia esercita una pressione verso una 
coerenza maggiore di quella che altrimenti ci sarebbe. Inoltre il nu- 
mero di questi pazienti è piuttosto ridotto, altro elemento che impo- 
ne grande cautela nel generalizzare alla popolazione nel suo com- 
plesso ciò che si osserva in questi soggetti. Infine ritengo che si pos- 
sa comunque trovare una considerevole variabilità anche fra i pa- 
zienti con cervello diviso, se si sceglie di fare attenzione a questo 
aspetto. 


velli differiscono rispetto alla grandezza: la struttura glo- 
bale è più grande della struttura locale. Ma in quale 
modo il sistema visivo elabora le differenze di grandezza? 
Per rispondere a questa domanda consideriamo le pro- 
prietà del campo recettivo dei neuroni deputati all'analisi 
della forma. 

Una notevole caratteristica dei campi recettivi visivi è 
che sono organizzati in modo da rilevare i cambiamenti 
di contrasto, o luminosità. La maggior parte dei neuroni 
visivi risponde debolmente a un campo di luce uniforme. 
Invece, come abbiamo visto nel Capitolo 5 (si veda la 
scheda «I pionieri della corteccia visiva»), questi neuroni 
sono soprattutto sensibili ai cambiamenti di luminosità, 
in quanto il campo recettivo ha una struttura a «centro + 
periferia», in cui una regione è eccitata dalla luce e quella 
adiacente è da essa inibita. In una cellula on-off, la regio- 
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10.23 | tempi di reazione a stimoli gerarchici in forma di lettere 
presentati al campo visivo sinistro oppure a quello destro. | soggetti 
dovevano giudicare se lo stimolo conteneva (almeno) una di due lettere, 
Ho L. | tempi di reazione erano più veloci per gli stimoli presentati 

al campo visivo sinistro (emisfero destro) quando il target era definito 

a livello globale o a entrambi i livelli (globale e locale). Invece i tempi 

di reazione erano più veloci per gli stimoli presentati al campo visivo destro 
(emisfero sinistro) quando il target era definito a livello locale. 

[LVF/RH = campo visivo sinistro/emisfero destro; RVF/LH = campo visivo 
destro/emisfero sinistro.) Adattata da Sergent (1982). 


ne centrale è eccitata dalla luce (e la periferia inibita); in 
una cellula off-on, il centro è inibito dalla luce (e la peri- 
feria è eccitata) (Figura 10.24). Inoltre le regioni del cen- 
tro e della periferia variano per grandezza, Questo dispo- 
sitivo computazionale è sensibile alle dimensioni di un 
oggetto. Come si vede nella figura, il campo recettivo 
stretto non risponde alla barra grande, perché essa copre 
sia la regione eccitatoria che quella inibitoria; ciò porta a 
un effetto netto in cui l'eccitazione è annullata dall’inibi- 
zione. Lo stesso campo recettivo raggiunge invece il mas- 
simo di attivazione con la barra stretta. 

La struttura centro-periferia ha suggerito un’interpre- 
tazione dei neuroni visivi quali filtri della frequenza spa- 
ziale, concetto col quale si intende la variazione della lu- 
minosità di un pattern in funzione dello spazio. Si consi- 
derino i pattern visivi semplici illustrati nella Figura 
10.25: in ognuno la luminosità varia lungo l'asse oriz- 
zontale secondo una funzione sinusoidale. Nel primo 
pattern dall'alto la variazione è lenta: la transizione dalla 
luce all’oscurità, e di nuovo alla luce, occupa gran parte 
dello spazio della pagina. Invece nell'ultimo pattern in 
basso la variazione è molto più veloce, perciò la transizio- 
ne fra bande di luminosità contrastante è più rapida. La 
velocità della transizione può essere descritta nei termini 
della sua periodicità nell'unità di spazio. Per esempio, il 
primo pattern in alto ha una frequenza di 2 cicli/pagina, 
mentre la frequenza dell'ultimo pattern in basso è di 8 ci- 
cli/pagina. Nella percezione visiva le unità sono espresse 
in cicli per grado, dove l’unità corrisponde a 1 grado del- 
l'angolo visivo (all'incirca la grandezza sottesa da un pol- 
lice tenuto alla distanza di un braccio). 


Una cellula il cui campo recettivo è formato dai 
centro-periferia molto strette funziona come u 
delle alte frequenze, e produce una forte risposta 
tern ad alta frequenza spaziale. Una cellula 
centro-periferia larghe funziona come un filtro 
se frequenze, e risponde soltanto ai pattern a b 
quenza spaziale. 

Un'interessante caratteristica dell'ipotesi del 
quenza spaziale è che qualsiasi pattern comple 
essere descritto attraverso le frequenze spaziali | 
compongono (Figura 10.26). Secondo un'ipotesi ay 
ta da Justine Sergent (1982), la frequenza spazi: 
be il fondamento computazionale delle asimmetri 
sferiche nella percezione visiva. A quanto propon 
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10.24. 13 dimensione dello stimolo è codificata dalla grandez 
del campo recettivo del neurone. (a) | neuroni della corteccia striata 
non soltanto sono sensibili a un orientamento preferenziale, ma. 
alla grandezza dello stimolo. La sensibilità alla grandezza è determi 
dalla larghezza delle regioni eccitatorie e inibitorie del campo ri 
della cellula. Una cellula on-off risponde quando uno stimolo 
ricade nella regione eccitatoria e uno stimolo scuro in quella ini 

(b) Uno stimolo piccolo produce un alto tasso di risposta nel 

con campo recettivo più piccolo. Lo stesso stimolo produce scarsa 
nel neurone con campo recettivo grande, perché la regione central 
eccitatoria è stimolata anche dallo sfondo scuro. L'opposto si 
quando lo stimolo è grande. Il campo recettivo più grande dà a ques 
stimolo il massimo di risposta. Il campo recettivo più piccolo nonfi 
perché lo stimolo coinvolge sia la regione eccitatoria che quella inibi 
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ro sinistro è dotato di maggiori capacità nel 
le informazioni con frequenza spaziale ele- 
l'emisfero destro sarebbe migliore per le 
bassa frequenza. Il ragionamento di Ser- 
‘presupposto che la struttura locale di un 
hico ha una frequenza spaziale più alta del- 
obale. La Figura 10.27 riporta i risultati di 
ne al computer in cui sono stati usati al- 
creare uno stimolo gerarchico, dopo la ri- 
informazioni di alta oppure bassa fre- 
ile. In uno stimolo corrispondente a una 
sso breve, l'identità degli elementi locali 
tinguibile, mentre persiste la forma globa- 
timolo con passo elevato entrambi i livelli 


Tre differenti griglie sinusoidali. L'intensità varia con 
nto sinusoidale lungo l'asse orizzontale. La frequenza 
soidi può variare, in questo esempio essendo minima per 
nel riquadro superiore e massima per lo stimolo nel riquadro 
neuroni della corteccia visiva il tasso di scarica a questi 
erà a seconda della larghezza del loro campo recettivo. 
ni visivi funzionano quindi da filtri delle frequenze spaziali. 


peer] 
Cm 


(ID 
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10.26 Il teorema di Fourier afferma che qualsiasi pattern complesso 
può essere descritto come composto da sinusoidi che variano in potenza 
e în fase (posizione iniziale). Il pattern a griglia sulla sinistra è generato 
dalla combinazione delle tre sinusoidi a destra. Per ogni posizione lungo 
l'asse orizzontale, la luminosità della griglia composta si ottiene facendo 
la media della luminosità nei punti corrispondenti delle tre sinusoidi. 
Allo stesso modo, qualunque pattern complesso può essere scomposto 
in un insieme di sinuscidi, insieme che dovrebbe includere una vasta 
gamma di frequenze componenti, orientate in tutte le possibili direzioni. 


sono ancora identificabili, ma il contrasto è in gran par- 
te eliminato. Quindi col filtro a passo elevato il vantag- 
gio nell’identificare i target globali viene a mancare, pre- 
sumibilmente perché entrambi i tipi di stimoli coinvol- 
gono le stesse unità: campi recettivi con regioni centro- 
periferia molto strette. 

Fred Kitterle e i suoi collaboratori (1990) alla University 
of Toledo hanno raccolto prove più dirette a favore dell’i- 
potesi della frequenza spaziale. Questi ricercatori hanno 
usato come stimoli griglie sinusoidali, anziché pattern ge- 
rarchici. Un vantaggio insito nell’uso dei pattern sinusoi- 
dali è la loro semplicità: qualunque pattern complesso 
avrà molte frequenze componenti, mentre le sinusoidi ne 
hanno una soltanto. Sinusoidi di 1 ciclo/grado o di 3 ci- 
cli/grado venivano presentati al campo visivo sinistro op- 
pure al destro; i soggetti dovevano poi rispondere il più ra- 
pidamente possibile premendo un certo pulsante se lo sti- 
molo era composto da bande «larghe» (1 ciclo/grado), e un 
altro pulsante nel caso di bande «strette» (3 cicli/grado). 
Benché i soggetti rispondessero più rapidamente ai pattern 
a bande larghe, i risultati evidenziavano la prevista intera- 
zione lato-grandezza: i tempi di reazione per i pattern a 
bande larghe, cioè a bassa frequenza, erano più veloci 
quando lo stimolo veniva presentato al campo visivo sini- 
stro. Invece i pattern a bande strette, cioè ad alta frequen- 
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10.27 Stimolo gerarchico a forma di lettera, prima e dopo la filtrazione delle alte e delle basse frequenze. (a) Lo stimolo non filtrato. 
(b) Lo stesso stimolo dopo l'eliminazione delle alte frequenze (passo basso). | neuroni sensibili soltanto a queste basse frequenze non sono in grada 
di rappresentare gli elementi locali. (c) Lo stimolo dopo la rimozione di tutte le basse frequenze (passo elevato). Le alte frequenze consentono anco 
l'identificazione ai due livelli, locale e globale, ma il contrasto è fortemente ridotto. 


Stimolo «largo» 
RS LVF/RH 
NEI RVF/LH 


10.28 Gli effetti di lateralità nella percezione visiva si possono spiegare con asimmetrie degli emisferi, rispetto al modo in cui rappresentano 
le informazioni sulla frequenza spaziale. Sì presentava al campo visivo sinistro del soggetto, oppure al destro, uno stimolo a bassa frequenza (1 cidolgr 
di angolo visivo) o ad alta frequenza (3 cicli/grado). | soggetti dovevano giudicare se il pattern a strisce presentato era «largo» o «stretto». | tempi 
di reazione erano molto più veloci per gli stimoli a bassa frequenza presentati al campo visivo sinistro (emisfero destro). Questo lato mostrava unva 
anche per gli stimoli ad alta frequenza, ma la grandezza dell’asimmetria era minore. [LVF/RH = campo visivo sinistro/emisfero destro; RVF/LH = camp 
Visivo destro/emisfero sinistro.] Adattata da Kitterle et: al. (1990). 
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lo identificati con maggiore rapidità quando 
resentati al campo visivo destro (Figura 10.28). 


azioni dell'ipotesi della frequenza 


della frequenza è uno strumento potente per 
le asimmetrie emisferiche nella percezione visi- 
porre l'enfasi su dicotomie difficili da defini- 
‘a causa delle caratteristiche dello stimolo (per 
ocale/globale) o delle modalità di elaborazione 
mpio, analitica/olistica), quest’ipotesi si incentra 
ite esplicita di informazioni relative allo stimo- 
sì tratta di un'ipotesi fondata su una solida 
iputazionale circa il modo di operare del siste- 
io, Estendendo questa ipotesi, alcune ricerche sul- 
azione si sono fondate sull'assunto che il si- 
sivo sia composto da filtri della frequenza spazia- 
in modo asimmetrico dai due emisferi (Ivry e Ro- 
on, 1998), 
tesi della frequenza è stata applicata per valutare 
trie in una vasta gamma di compiti percettivi. 
Mpio, essa è in grado di spiegare il fatto che molte 
zioni compromettono in misura maggiore la 
one degli stimoli quando questi sono presentati al 
)0 visivo destro, piuttosto che al sinistro. Se lo sti- 
ine sfocato, oppure se il contrasto luminoso o il 
di esposizione vengono ridotti, si riduce la fedeltà 
ontenuto a bassa frequenza, più di quello ad alta fre- 
ta. Ciò dovrebbe interferire in misura molto mag- 
con le rappresentazioni dell'emisfero sinistro che 
lo le alte frequenze. 
l'ipotesi della frequenza rispetta il principio di 
a quando si devono interpretare gli esperimen- 
si è osservata l'inversione del vantaggio di un 
visivo, nonostante gli stimoli usati fossero gli stes- 


si. Sergent (1985) presentò ai suoi soggetti sedici fotogra- 
fie di volti familiari, mostrando ogni faccia nel campo vi- 
sivo sinistro oppure nel destro. In una condizione i sog- 
getti dovevano giudicare se la persona nella foto fosse un 
uomo o una donna. In un'altra condizione dovevano 
identificare la specifica persona che compariva nella foto- 
grafia. Le prestazioni nel compito maschio/femmina rive- 
larono un vantaggio per il campo visivo sinistro, mentre 
nel compito di identificazione si evidenziò un vantaggio 
per il campo visivo destro. Secondo Sergent questa inver- 
sione rifletterebbe il fatto che le informazioni critiche per 
l'esecuzione di ciascun compito sono veicolate da fre- 
quenze che appartengono a differenti regioni dello spet- 
tro. Determinare se una persona è maschio o femmina 
può basarsi su informazioni con bassa frequenza spaziale, 
mentre identificare una particolare, specifica, persona ri- 
chiede informazioni più dettagliate, veicolate da frequen- 
ze spaziali più alte. Questa ipotesi è stata saggiata in un 
altro esperimento in cui sono state usate le stesse fotogra- 
fie, dalle quali erano state però eliminate le informazioni 
ad alta frequenza (Figura 10.29). Questa manipolazione 
ebbe scarso effetto sulla prestazione nel compito ma- 
schio/femmina, mentre ebbe effetti molto negativi sull'i- 
dentificazione. Se all'origine di questa asimmetria vi fos- 
se una differenza nella modalità di elaborazione, si do- 
vrebbe supporre che i due compiti richiedono il passag- 
gio da un processo di elaborazione analitico a uno olisti- 
co. Assumendo per corretta l'ipotesi della frequenza, in- 
vece, la modalità di elaborazione resta invariata, e l’in- 
versione degli effetti di lateralità sarebbe semplicemente 
dovuta alla differenza tra le informazioni che sono criti- 
che per i due compiti. 

Un’asimmetria simile può valere anche per la perce- 
zione uditiva, ma qui la distinzione si baserebbe su fre- 
quenze sonore anziché spaziali (Ivry e Lebby, 1993). La 


10.29 Gli indizi spettrali più 
informativi variano a seconda 

del compito. Quando sì mostrano 
fotografie di volti che contengono 
uno spettro completo di frequenze 
spaziali (a sinistra), i soggetti sono 

in grado di dire se la persona 

è un uomo o una donna e, 

se la conoscono, di dire chi è. 

Ma quando l'immagine conserva 
soltanto le basse frequenze (a destra), 
Il soggetto riesce ancora a identificare 
il genere della persona nella foto, 

ma non la sua identità. 
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percezione del linguaggio, per esempio, dipende in gran 
parte da suoni ad alta frequenza, per i quali l'emisfero si- 
nistro è chiaramente dominante. I pazienti con lesioni 
all'emisfero sinistro possono non essere in grado di ope- 
rare semplici discriminazioni tra consonanti che dipen- 
dono da informazioni ad alta frequenza, come «ba» e 
«da», mentre tale problema è raro nei pazienti con lesio- 
ni all'emisfero destro. 

Tuttavia l'emisfero destro è stato associato a un aspet- 
to della percezione del linguaggio, la prosodia, veicolato 
soprattutto dalle fluttuazioni dei segnali verbali nella re- 
gione delle basse frequenze sonore. La prosodia fa riferi- 
mento agli aspetti connotativi del linguaggio orale, cioè 
il modo in cui variamo l'articolazione per trasmettere 
emozioni, ovvero i cambiamenti di intonazione. La frase 
«Dobbiamo parlare» può essere percepita come un inco- 
raggiamento a comunicare o come un serio avvertimen- 
to, a seconda dell'intonazione con cui è pronunciata. 
L'importanza delle informazioni a bassa frequenza è resa 
evidente dal fatto che le persone riescono a giudicare la 
prosodia anche dopo l'eliminazione delle alte frequenze. 
Pensiamo, per esempio, a una conversazione che per caso 
sentiamo provenire dall'ufficio accanto. Mentre possia- 
mo non riconoscere le parole perché le pareti filtrano in 
misura efficace le frequenze relativamente alte, le infor- 
mazioni a bassa frequenza sono sufficienti a metterci in 
allerta se il tono delle voci diventa concitato. 

Le lesioni all’emisfero destro danneggiano la percezio- 
ne della prosodia molto più delle lesioni all’emisfero sini- 
stro (Ley e Bryden, 1982; Blonders et al., 1991). Se partia- 
mo dal presupposto che la lateralità sia basata sul compi- 
to, dovremmo concludere che l'emisfero sinistro si attiva 
nei compiti linguistici e il destro nei compiti paralingui- 
stici, come la prosodia. Ma se assumiamo come ipotesi di 
partenza quella della frequenza, possiamo supporre che il 
segnale verbale venga proiettato a entrambi gli emisferi, i 
quali produrrebbero rappresentazioni che amplificano 
differenti regioni nello spettro di frequenze dello stimo- 
lo. Identificare le parole richiederebbe perciò l'analisi del 
segnale nella porzione delle alte frequenze, e invece l’a- 
nalisi prosodica coinvolgerebbe le porzioni a bassa fre- 
quenza, 


Asimmetrie nella rappresentazione 
delle relazioni spaziali 


Nel paragrafo precedente ci siamo concentrati sulle diffe- 
renze tra emisferi rispetto al modo in cui vengono identi- 
ficati gli stimoli. Il punto fondamentale è che gli attributi 
di uno stimolo sono identificati in base a fonti diverse di 
informazioni. Nella visione le informazioni ad alta fre- 
quenza (spaziale) sono critiche per identificare la struttu- 
ra locale, ovvero i dettagli, dello stimolo, mentre le infor- 
mazioni a bassa frequenza sono più efficienti per estrarne 
la struttura globale, ovvero la forma. In modo simile, se 
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fn 


Il bicchiere di vino è SOPRA il tavolino, 
la candela è DENTRO il portacandele 


La sedia a dondolo è PIÙWI 
al divano di quanto nonlo 
la poltroncina 
10.30 L'informazione spaziale può essere rappresentata in termi 
astratti, categoriali, oppure in modo preciso, mediante coordinate, 
Le rappresentazioni categoriali esprimono le informazioni riguard 
le relazioni di base, come le posizioni relative di due oggetti visti 
da una particolare angolazione. Le rappresentazioni coordinate spedì 
le esatte posizioni degli oggetti e le distanze fra di essi. 


estendiamo il modello ai suoni e al discorso, l’analisi) 
sicale dipende dalle componenti ad alta frequenza del 
gnale verbale; le informazioni prosodiche sono ini 
veicolate da frequenze più basse. 
Nel Capitolo 5 abbiamo parlato di un'importante 
stinzione, fra vie corticali coinvolte nell'identifici 
oppure nella localizzazione degli oggetti: distinzion 
le vie del «che cosa» («what») e del «dove» («where 
studi sulle asimmetrie emisferiche non si sono limit 
problemi relativi al «che cosa», ma hanno riguardato 
che problemi sul «dove». Ù 


M Rappresentazioni categoriali e coordinate 
della memoria 


Stephen Kosslyn (1987) della Harvard University h 
stenuto che esistono due diversi tipi di rappresentazi 
spaziale. Un tipo è essenziale per specificare le po 
degli oggetti o di parti degli oggetti. Per esempio, qi 
un ospite incomincia a cercare le posate nei cassetti di 
cucina, il padrone di casa può intervenire dicendo «G 
da a sinistra» o «Apri il cassetto sotto». Qui l'enfasi è 
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paziale relativa di due oggetti: il cassetto aper- 
re le posate e il cassetto che effettivamente le 
yn ha chiamato questo tipo di relazione 
è, in quanto assegna la relazione a una classe di 
za molto vasta. Rispetto a un certo referente, 
p è situato a sinistra o a destra, sopra o sotto, al- 
ll’esterno, Le relazioni categoriali esprimono 
‘astratti proprietà generali. 

di solito le relazioni categoriali ci siano suffi- 
| volte abbiamo bisogno di informazioni spaziali 
sideriamo la scena nella Figura 10.30. Se ci 
di sederci sul divano dietro il tavolino da tè 
dove andare, ma per compiere questa azione 
bisogno di rappresentare le posizioni esatte del 
I tavolino e di tutti gli altri ostacoli che si frap- 
‘al nostro passaggio nel salotto. Quindi abbiamo 
Tappresentazioni spaziali coordinate, o metri- 
ppresentazioni coordinate specificano l'esatta 

degli oggetti, l'uno rispetto all'altro 0 rispetto 
3 e dell'osservatore. Una rappresentazione 
non soltanto dà le posizioni relative del tavo- 
e del divano, ma specifica l'esatta posizione del 


n ha sostenuto che la rappresentazione catego- 
Tappresentazione coordinata hanno scopi di- 
i scopo primario della rappresentazione catego- 
le informazioni spaziali per classificare gli 
esempio, le lettere b, d, g, p e P sono formate 
componenti elementari (o geoni, si veda il 
lo 5), ma differiscono rispetto alle posizioni delle 
nponenti, lineare e circolare, l'una rispetto all'al- 
volta apprese le relazioni categoriali invarianti, 
npio che nella d la componente circolare si trova 
e alla base di quella lineare, siamo in grado di 
la classificazione corretta su una gamma vastis- 
dimensioni delle lettere e di stili calligrafici. Non 
lesto caso, nessuna distinzione netta fra il «che 
«dove». Le relazioni spaziali sono di per sé vali- 
dell'identità dell'oggetto. 
relazioni coordinate, invece, sono essenziali per l’a- 
Per poter prendere un bicchiere di vino sul tavoli- 
0, dobbiamo conoscerne l'esatta posizione. Anche se 
No a conoscenza della relazione categoriale che il bic- 
èè sopra il tavolino da tè, per afferrarlo non andiamo 
atoni. Nell'attraversare un fiume passando da una roc- 
a, dobbiamo valutare la distanza esatta fra due 
ce prima di decidere se è superabile con un passo. 
psslyn ha ipotizzato che i due emisferi differiscano ri- 
al loro contributo alle due forme di rappresentazio- 
ziale, più precisamente ha proposto che l'emisfero 
o generi le rappresentazioni categoriali e il destro 
coordinate. Questa ipotesi è motivata dalla somi- 
fra le rappresentazioni categoriali e il linguaggio. 
alenze generali tipiche delle relazioni categoriali 
esse in termini linguistici (per esempio, su, giù, 
itemo) e la codificazione categoriale è una delle carat- 


teristiche principali del linguaggio. Per esempio, malgrado 
le molte variazioni nel modo in cui una parola può essere 
articolata, la caratteristica cardinale della percezione del 
linguaggio è che gli attributi superficiali di un enunciato 
sono come scartati, per arrivare a identificare i fonemi che 
formano la parola. In modo analogo, l'esatta specificazio- 
ne della posizione di un oggetto potrebbe dipendere da, o 
essere alla base di, il ruolo dominante dell'emisfero destro 
nella percezione delle informazioni spaziali. 

Per verificare questa ipotesi, Kosslyn e collaboratori 
svilupparono compiti che richiedevano ai soggetti di for- 
mulare giudizi basati su relazioni spaziali categoriali op- 
pure coordinate (Kosslyn et al., 1989). In uno studio lo 
stimolo consisteva in una barra e un puntino presentati 
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10.31 asimmetrie emisferiche nei giudizi spaziali di tipo categoriale 
0 coordinato. (a) A ogni prova lo stimolo consisteva nella barra e în uno 
di dodici puntini. Nel compito categoriale i soggetti davevano giudicare se 
il puntino era «sopra» 0 «sotto» la barra. Nel compito coordinato 

i soggetti dovevano giudicare se il puntino era «vicino» o «lontano» dalla 
barra. (b) | dati dei tempi di reazione dimostrano che vi è interazione fra 
compito e campo visivo. | giudizi categoriali erano più veloci quando 

gli stimoli venivano presentati nel campo visivo destro (emisfero sinistro). 
| giudizi coordinati erano più veloci quando gli stimoli venivano presentati 
nel campo visivo sinistro (emisfero destro). [LVF/RH = campo visivo 
sinistro/emisfero destro; RVF/LH = campo visivo destro/emisfero sinistro.] 
Adattata da Kosslyn et al. (1989). 
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al campo visivo sinistro oppure destro. Nella condizione 
categoriale, i soggetti dovevano decidere se il puntino era 
situato sopra o sotto la barra. Nella condizione coordina- 
ta, il giudizio implicava informazioni di natura metrica: 
questa volta il soggetto doveva valutare la distanza fra la 
linea e il punto, discriminando fra distanze maggiori o 
minori. La trovata geniale di questo esperimento è che in 
entrambe le condizioni si utilizzava lo stesso insieme di 
stimoli, ma l'assegnazione degli stimoli a categorie di ri- 
sposta diverse dipendeva dalle istruzioni (Figura 10.31). 

Le risposte nel compito vicino/lontano erano più rapi- 
de quando gli stimoli venivano presentati al campo visivo 
sinistro, un risultato coerente con l'ipotesi che l'emisfero 
destro sia il più capace nel formulare giudizi metrici. Nei 
compiti del tipo sopra/sotto emerse la tendenza opposta: 
questi giudizi, di tipo categoriale, erano più rapidi quando 
gli stimoli apparivano nel campo visivo destro. 

Questi risultati vanno interpretati con alcune cautele. 
In primo luogo, come è accaduto in molti studi di latera- 
lità, si è rivelato problematico replicarli, e ciò vale in par- 
ticolare per compiti come quello della linea e del punto. 
Persino nello studio originale gli effetti sparirono dopo 
che i soggetti avevano ripetuto alcune serie di prove. Kos- 
slyn ha suggerito che, dato l'insieme relativamente picco- 
lo degli stimoli, i soggetti si formino rapidamente nuove 
categorie applicabili al compito vicino/lontano. 

In secondo luogo è importante chiedersi se le differen- 
ze osservate si possano spiegare con ipotesi alternative, 
come quella della frequenza spaziale. Infatti le frequenze 
critiche richieste dai due compiti possono essere differen- 
ti. Come si vede nell'immagine relativa al filtro per le 
basse frequenze alla Figura 10.32, le informazioni a bassa 
frequenza possono essere insufficienti per determinare se 
i punti più vicini sono situati sopra o sotto la linea. 
Quindi il compito di discriminazione sopra/sotto potreb- 
be dipendere dall'emisfero sinistro non perché esso sia 
specializzato in giudizi di natura categoriale, ma perché 
le informazioni da esaminare sono ad alta frequenza. 

Questi problemi impongono di cercare prove conver- 
genti. Bruno Laeng (1994), della University of Michigan, 
ha condotto su pazienti con alterazioni neurologiche uno 
studio i cui risultati vanno a sostegno della dicotomia tra 
rappresentazioni categoriali e coordinate. All'inizio di 
ogni prova veniva mostrata al paziente l'immagine di una 
coppia di oggetti, per esempio due gatti. Dopo un interval- 
lo di 5 s si mostravano al soggetto altre due immagini, una 
che riproduceva esattamente l'immagine originale e una 
che era una sua versione modificata. Le trasformazioni po- 
tevano essere di due tipi, come si vede nella Figura 10.33. 
Nelle trasformazioni categoriali, ciò che cambiava era la 
relazione fra i due oggetti; nell'esempio qui riprodotto è 
stata invertita la posizione destra/sinistra dei due gatti. 
Nelle trasformazioni coordinate, a cambiare era una pro- 
prietà metrica; nel nostro esempio è aumentata la distanza 
fra i due gatti. In entrambi i compiti i partecipanti doveva- 
no scegliere l'illustrazione identica a quella originale. 


(a) Stimolo 


(b) Immagine filtrata a passo basso 


10.32 Interpretazione della dissociazione categoriale/coordi 
in base alla frequenza spaziale. (a) Due degli stimoli utilizzati. 
(b) Rappresentazione dei due stimoli filtrata a passo basso (il filtro: 
le alte frequenze). (c) Rappresentazione dei due stimoli filtrata a pas 
elevato (il filtro elimina le basse frequenze). Il compito categoriale, dh 
impone di distinguere tra sopra e sotto, è difficile da risolvere i 
unicamente alle basse frequenze. Ciò suggerisce un'altra possibile, 
per il vantaggio dell'emisfero sinistro in questo compito. Adatta! 

e Robertson (1998). 


In confronto ai soggetti di controllo, i gruppi 
zienti neurologici commettevano più errori con enti 
i tipi di trasformazioni. Per i pazienti con un da 
misfero sinistro, tuttavia, la maggior parte degli etti 


essi commettevano errori soprattutto nel giudicare! 
sformazioni coordinate. 
Questo esperimento ha messo in luce due vantag 
siti nel condurre le ricerche sulla lateralità in pazienti 
rologici. In primo luogo, essendo gli stimoli pre: 
frontalmente, non occorre fare alcuna assunzione cit 
proiezione delle informazioni visive all’emisfero cont 
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della trasformazione coordinata 


Test della memoria delle relazioni spaziali. 

ggetti veniva presentato uno stimolo-target che consisteva 

a di item, per esempio due gatti. Dopo un Intervallo 
‘mostrava uno stimolo-test (probe) e i soggetti dovevano 

re se era uguale al target. Nei due esempi qui sopra 

ti la risposta corretta sarebbe no. L'inversione da sinistra 

ra modifica le relazioni categoriali fra i due gatti; l'aumento 

0 distanza è invece una trasformazione di tipo coordinato. 

a da Laeng (1994). 


. In secondo luogo effetti che nei soggetti normali 
essere piccoli e transitori, nei pazienti con distur- 
logici risultano spesso amplificati. 


Generalizzazione ad altri domini funzionali 
distinzione fra rappresentazioni categoriali 
ordinate 


‘compito sviluppato da Laeng comportava un'interse- 
one interessante fra i domini della percezione e della 
moria. | soggetti dovevano prima codificare un item- 
et, poi, dopo un breve intervallo di tempo, dovevano 
nfrontarlo con due item-test (probe). Il fatto che i pa- 


zienti con lesioni all’emisfero sinistro tendessero a com- 
mettere errori soprattutto nel selezionare probe che impli- 
cavano trasformazioni di tipo categoriale, potrebbe riflet- 
tere un problema di codifica (incapacità di rappresentare 
l'informazione) oppure di memoria (incapacità di tratte- 
nere le informazioni). Le difficoltà dei pazienti con lesio- 
ni all'emisfero destro nell'identificare le trasformazioni di 
tipo coordinato potrebbero anch'esse derivare da un pro- 
blema di codifica oppure di memoria. 

Mentre i lobi parietali sono critici per estrarre le rela- 
zioni spaziali, la parte inferiore del lobo temporale è la 
sede neurale per le memorie delle rappresentazioni visive 
della forma. Il formato delle rappresentazioni sembra dif- 
ferire tra i due emisferi: mentre nell'emisfero sinistro le 
memorie sembrano essere astratte o categoriali, le rappre- 
sentazioni dell'emisfero destro conservano le specifiche 
proprietà metriche dello stimolo. 

Pensiamo alla nostra idea di cane. L'immagine che ne 
abbiamo potrebbe essere quella di un animale non tanto 
grande, con quattro zampe, pelo arruffato, orecchie flosce 
e una lunga coda sempre in agitazione. Naturalmente que- 
sta immagine non si attaglia a tutti i cani. Potrebbe essere 
adatta a un cane da pastore inglese ma non a un boxer, 
che ha il pelo corto e la coda corta e tozza (Figura 10.34). 
Non necessariamente la nostra immagine di cane deve es- 
sere quella di una specie particolare; piuttosto, essa riflette 
un prototipo, un'immagine composita che nasce dalla fu- 
sione delle caratteristiche di molte razze di cani. I partico- 
lari cani con cui abbiamo familiarità sono esemplari, cioè 
esempi specifici della specie canina. Da lungo tempo vi è 
un acceso dibattito sul problema se la memoria contenga 
prototipi o esemplari. Studi recenti sulla lateralità sembra- 
no indicare che entrambe le teorie potrebbero essere cor- 
rette. È possibile che l'emisfero sinistro si avvalga di proto- 
tipi, ovvero di rappresentazioni che categorizzano l’infor- 
mazione in classi di equivalenza generali. Per l'emisfero 
destro, invece, il formato della rappresentazione potrebbe 
essere dato dall’esemplare. 

Questa distinzione è emersa con chiarezza in uno studio 
di Chad Marsolek della University of Minnesota (1995). 
Muovendo le componenti elementari di un insieme inizia- 
le di otto prototipi, si sono ottenuti otto insiemi di disegni 
astratti, composti da trattini (Figura 10.35). Durante una 
prima fase di addestramento, si è mostrato ai soggetti un 
sottoinsieme di disegni e insegnato loro a classificarli in ca- 
tegorie. Dopo l'addestramento ai soggetti è stato sommini- 
strato un compito di classificazione veloce, che consisteva 
nell’assegnare i disegni a una categoria il più rapidamente 
possibile. In questa fase di test gli stimoli erano presentati 
nel campo visivo sinistro oppure nel destro. Nel giudicare î 
disegni visti nella fase di studio, i soggetti si sono dimostra- 
ti più veloci quando gli stimoli comparivano nel campo vi- 
sivo sinistro (emisfero destro). Quando invece si trattava di 
giudicare prototipi mai visti prima, la velocità di risposta è 
stata maggiore con gli stimoli che comparivano nel campo 
visivo destro (emisfero sinistro). 
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10.34 La conoscenza può avere 


h ti è Papillon 
forme diverse di rappresentazione: (epagneul nano 
il prototipo oppure l'esemplare. continentale) 


Gli esemplari corrispondono a cani 
particolari, per esempio al cane 

da pastore inglese o al Chesapeake 
Bay retriever, Il prototipo del cane 
è una mescolanza composita, 

una sorta di immagine «media» 
dei diversi cani. 


Muso molto 
egrande li 


Cane da pastore 
inglese 


Per descrivere la generalizzazione a molti domini fun- 
zionali della distinzione tra la forma categoriale e la for- 
ma coordinata di rappresentazione, Kosslyn si è servito 
della metafora di una palla di neve che rotola, diventan- 
do una valanga. Nella sua visione, un’asimmetria fonda- 
mentale appare come una specializzazione che permette 
di risolvere un problema. Da questa asimmetria originale 
deriverebbe, poi, una cascata di specializzazioni seconda- 
rie che poggiano su quella iniziale differenza funzionale. 
Benché sia difficile ricostruire lo sviluppo evolutivo della 
specializzazione emisferica, Kosslyn ha ipotizzato che l’e- 
vento chiave sia stato lo stabilirsi di una specializzazione 
dell'emisfero sinistro nella produzione del linguaggio. A 
differenza dei gesti, che possono essere eseguiti dall'una 
o dall'altra mano, la produzione del discorso richiede la 
coordinazione bilaterale dei muscoli necessari per l’arti- 
colazione. Ciò avrebbe generato una pressione per il con- 
centrarsi del controllo in un unico focus, dato che la co- 
municazione interemisferica richiede tempo e ciò impor- 
rebbe un limite alla velocità di produzione dei suoni. Da 
ciò sarebbe derivata una specializzazione dell'emisfero si- 
nistro nel dominio del linguaggio, dato che questo emi- 
sfero aveva accesso primario al sistema di produzione del 
discorso. Come abbiamo già detto, la natura del linguag- 


soffice 


Bassotto tedesco 
(dachshund) 


di 


i) 


Orecchie spi 
lungato grandi 


Prototipo di cane 


Mu: 


Chesapeake Bay retriever 


gio è categoriale, e l'enfasi è posta soprattutto 
patura di percetti in vaste categorie semantiche. | 
denza dell'emisfero sinistro a classificare è un dato 
mente accertato in molteplici sistemi di elaborazio 
cui il linguaggio, la percezione e la memoria. 


Sviluppi teorici recenti a proposito 
della specializzazione emisferica 


In seguito all’interruzione delle connessioni intt 
riche, il quoziente di intelligenza verbale del pazien 
sta intatto. Benché le capacità di rievocazione li 
tre misure della prestazione possano risultare alter 
misfero sinistro sembra conservare inalterata anche 
pacità di risolvere problemi, come dimostrano i d 
di formulazione di ipotesi. In sintesi, il sostanzialei 
mento dell'altra metà della corteccia dall’em 
stro dominante non causa alcuna alterazione 
delle funzioni cognitive. Le capacità dell'emisfero sin 
restano immutate rispetto al livello precedente all 
zione, mentre l'emisfero destro, di dimension 
uguali e in gran parte disconnesso, mostra un gra 
poverimento delle sue abilità nei compiti cog 
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— Esemplari — 
visti nell'ad- 


+33. Asimmetrie emisferiche evidenziate da test sulla memoria 
tipi e di esemplari. In alto: vari insiemi di stimoli furono costruiti 
ido un pattern-prototipo, in modo da ottenere sei esemplari. 
la fase di studio, | soggetti videro un sottoinsieme di esemplari 
esero a classificarli, tramite numeri arbitrari assegnati a ciascun set. 
la fase di test, i soggetti eseguirono il compito di classificazione 
ototipo, su esemplari noti dal precedente addestramento e su altri 
fi non ancora noti. In basso: la classificazione fu più rapida quando 
venne presentato nel campo visivo destro, confermando 
Otesi che questa forma di rappresentazione sia caratteristica 
elaborazione dell'emisfero sinistro. Gli esemplari noti dalla fase 
, invece, furono classificati più velocemente quando vennero 
tati nel campo visivo sinistro. [LVF/RH = campo visivo 
lemisfero destro; RVF/LH = campo visivo destro/emisfero sinistro.) 
gta da Marsolek (1995). 


ché l'emisfero destro resti superiore al sinistro isolato ri- 
spetto ad alcune abilità percettive e attenzionali, e forse 
anche rispetto alle emozioni, la sua prestazione nella so- 
luzione di problemi e in molte altre attività intellettive è 
scarsa. Il fatto che un sistema cerebrale (l'emisfero de- 
stro), contenente all'incirca lo stesso numero di neuroni 
di un sistema che assolve senza difficoltà le funzioni co- 
gnitive (l'emisfero sinistro), sia incapace di effettuare pro- 
cessi intellettivi d'ordine superiore è la prova più eviden- 
te che la spiegazione dell’intelligenza umana non può 
esaurirsi semplicemente nel numero di cellule che forma- 
no la corteccia. 

Recentemente George Wolford e i suoi collaboratori al 
Dartmouth College (Wolford et al., 2000) hanno dimo- 
Strato che i due emisferi differiscono rispetto alla presta- 
zione nella soluzione dei problemi. Nel compito utilizzato 
da Wolford i soggetti devono semplicemente provare a în- 
dovinare quale di due possibili eventi si verificherà. Ogni 
evento ha una diversa probabilità di accadere (per esem- 
pio, uno stimolo rosso può comparire il 75% delle volte e 
uno verde, il 25% delle volte), ma l'ordine in cui gli eventi 
si verificano è completamente casuale. Per rispondere al 
quesito imposto dal compito, si possono seguire due stra- 
tegie: il rispetto della frequenza e la massimizzazione. Nel 
nostro esempio, la corrispondenza con la frequenza impli- 
cherebbe di prevedere che uscirà il rosso il 75% delle volte 
e il verde il 25% delle volte. Poiché l'ordine in cui i colori 
si presentano è del tutto casuale, questa strategia potrebbe 
portare a un numero altissimo di errori. La seconda strate- 
gia, la massimizzazione, consiste semplicemente nel pre- 
vedere il rosso tutte le volte. In questo modo si è certi che 
il tasso di risposte esatte sarà del 75%, dato che il rosso 
compare il 75% delle volte. Animali come il ratto e il pesce 
rosso (Carassius aureus) tendono ad applicare la strategia 
della massimizzazione; gli esseri umani, quella del rispetto 
della frequenza. Il risultato è che in questo compito gli 
animali diversi dall'uomo forniscono prestazioni signifi- 
cativamente migliori degli esseri umani. L'utilizzo di que- 
sta strategia subottimale da parte degli esseri umani è stato 
attribuito alla nostra propensione a trovare pattern ripeti- 
tivi nelle sequenze di eventi, anche quando ci viene detto 
che tali sequenze sono casuali. 

Wolford e collaboratori hanno saggiato mediante que- 
sto paradigma le capacità dei due emisferi in pazienti con 
cervello diviso, e hanno trovato che l'emisfero sinistro 
utilizzava la strategia del rispetto della frequenza, il de- 
stro quella della massimizzazione. Sottoponendo a que- 
sto compito pazienti con lesioni unilaterali all’emisfero 
sinistro, oppure al destro, si è trovato che il danno all'e- 
misfero sinistro porta a usare la strategia della massimiz- 
zazione, mentre il danno all'emisfero destro porta alla 
strategia subottimale del rispetto della frequenza (Figura 
10.36). Nel complesso i risultati suggeriscono che la pre- 
stazione dell'emisfero destro sia superiore a quella del si- 
nistro, perché l'emisfero destro affronta il compito nel 
modo più semplice possibile, senza cercare di formulare 
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10.36 1 due emisferi rispondono 
in modo diverso nel prevedere dove 
apparirà un certo stimolo. Al tempo 1 
(T1) delle punte di freccia indicano su 
quale lato sta per apparire lo stimolo. 
Dopo un certo intervallo di tempo 
(T2), sul lato suggerito dal cue 
compare una luce, che può essere 

al di sopra o al di sotto della linea 
mediana orizzontale (T3). A ogni 
prova la posizione della luce 

è casuale, essendo soggetta all'unico 
vincolo di apparire nel quadrante 
superiore l80% delle volte quando 
è nel campo visivo destro, e il 70% 
delle volte quando è nel campo visivo 
sinistro. Col tempo ciascun emisfero 
apprende che la luce ha più 
probabilità di apparire nel quadrante 
superiore, tuttavia adotta strategie 
decisionali differenti. L'emisfero 
sinistro risponde seguendo una 
strategia di rispetto della probabilità, 
cioè prevedendo che la luce 
comparirà nel quadrante superiore 
circa l'80% delle volte in cui appare 
nell'emicampo destro. L'emisfero 
destro applica invece una strategia 
di massimizzazione, per cui 

prevede che la luce apparirà 

nel quadrante superiore quasi 

in ogni prova che coinvolge il campo 
visivo sinistro. È interessante notare 
che la strategia ottimale 

è quella della massimizzazione, 

Da Gazzaniga (2000). 


ipotesi complicate. L'emisfero sinistro, d'altra parte, per- 
segue con impegno la tendenza molto umana a estrarre 
l'ordine dal caos. E persiste nel formulare ipotesi circa la 
sequenza degli eventi, anche di fronte alla chiara eviden- 
za che non c'è nessun pattern. Benché questa tendenza a 
cercare relazioni causali sia potenzialmente vantaggiosa, 
essa può anche portare a un comportamento subottima- 
le, quando non esiste una relazione causale semplice. Al- 
cuni degli errori più comuni nel processo di formazione 
delle decisioni confermano che gli esseri umani hanno la 
tendenza a cercare e a presupporre relazioni causali, an- 
che a fronte di evidenze insufficienti o del tutto aleatorie. 
Questa ricerca delle spiegazioni causali sembra essere 
un'attività propria dell'emisfero sinistro ed è in accordo 
con quanto è già emerso dalle ricerche sull’interprete (si 
veda il Capitolo 16). 

Un riesame delle differenze fra emisferi rispetto alla 
memoria suggerisce una ragione per cui questa dicotomia 
— tra un emisfero sinistro che sembra portato a interpre- 
tare gli eventi e un emisfero destro che, invece, non sem- 
bra possedere questa propensione — potrebbe avere un 
valore adattativo. Quando si chiede ai pazienti con cer- 
vello diviso di decidere se certi stimoli sono già apparsi 


in una precedente serie di prove oppure no, l'en 
destro è in grado di identificare correttamente gli 
già visti e di respingere quelli nuovi. L'emisfero si 
invece, tende a riconoscere erroneamente come iti 
presentati anche oggetti che sono nuovi e soltanto 
ad altri apparsi in precedenza, presumibilmente | 
tali item si adattano a uno schema che l'emisfero 
struito (Phelps e Gazzaniga, 1992; Metcalfe et al., | 
Questo risultato è in accordo con l'ipotesi che l'intef 
localizzato nell'emisfero sinistro costruisca teorie, ti 
assimilare tutte le informazioni percepite in un uni 
sieme dotato di senso. Spingendosi oltre la semj 
servazione degli eventi, per arrivare a chiedersi il p 
del loro accadere, il cervello può far fronte con m 
efficacia agli stessi eventi nel caso che questi avven 
di nuovo. Ma così facendo il processo dell’elabo 

(il costruire una narrazione) ha un effetto deleterio” 
l'accurattezza del riconoscimento percettivo, come ai 
ne con il materiale verbale e visivo. L’accuratezza rim 
alta nell'emisfero destro, in quanto esso non si impi 
in tali processi interpretativi. Il vantaggio insito in g 
sto sistema duale è evidente. L'emisfero destro tien 
registrazione realistica degli eventi, lasciando l'emisi 
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o libero di elaborare e trarre inferenze sul materiale 
ha a disposizione. In un cervello intatto i due sistemi 
ementano, consentendo la messa in atto di un 
esso di elaborazione che non sacrifica la veridicità. 


fazioni nella specializzazione 


liesto capitolo abbiamo rivisto i principi generali del- 
a emisferica negli esseri umani. La ricerca sulle 
ie nell'elaborare le informazioni percettive, o nel 
tare le relazioni spaziali, si è incentrata sulle dif- 
nze che caratterizzano il prototipo, l'essere umano tipi- 
L persone sono in maggioranza destrimane e si servo- 
‘emisfero sinistro per la produzione linguistica, ma 

intuale significativa della popolazione è mancina 
Ò presentare un quadro diverso di specializzazione 
. Anche entro la popolazione destrimane vi sono 
enze significative nei profili individuali della latera- 
. Una comprensione completa della specializza- 
misferica deve essere in grado di spiegare, oltre al- 
azione tipica, anche le differenze individuali. 


azione fra lateralità manuale e dominanza 
isfero sinistro nei processi del linguaggio 


o dei temi centrali nel dibattito sulla lateralità, tema 
a ampio spazio nella letteratura scientifica, è se vi 
relazione causale fra l’uso predominante della 
destra e la specializzazione per il linguaggio dell'e- 
bfero sinistro. Secondo alcuni studiosi, il fattore critico 
be l'esigenza di un unico centro motore. Benché pos- 
vantaggioso percepire le informazioni in paralle- 
la nostra risposta a questi stimoli deve però essere unifi- 
ti . Non possiamo permetterci che l'emisfero sinistro 
elga una certa linea d’azione e il destro opti per un'altra. 
nche se il nostro cervello ha due metà, il corpo è uno 
0. Lateralizzando la pianificazione dell’azione a un emi- 
to, il cervello può realizzare l'unificazione operativa. 

condo un'ipotesi, l'emisfero sinistro è specializzato 
produzione dei movimenti sequenziali, e chiaramen- 
il discorso dipende da movimenti di questo genere. La 
pstra capacità di produrre il discorso è il risultato di molti 
amenti evolutivi nella conformazione del tratto vo- 


vata: il record ufficiale [per l'inglese] è di 637 parole/mi- 
uto, stabilito durante Motor Mouth, uno show della TV in- 
ese. Una tale competenza richiede un finissimo controllo 
lei movimenti sequenziali delle corde vocali, della mascel- 
della lingua e degli altri organi della fonazione. 
alogamente l'emisfero sinistro è stato associato ai 
menti sequenziali anche per quanto riguarda altri 


domini, diversi dal linguaggio. Le lesioni all’emisfero si- 
nistro hanno maggiori probabilità di dar luogo all'apras- 
sia, un disturbo della produzione di azioni coerenti non 
riconducibile a un problema di debolezza o di mancato 
controllo muscolare (si veda il Capitolo 11). Questo defi- 
cit può manifestarsi nei movimenti dell'una o dell'altra 
mano. Anche per i movimenti orali esiste una dominan- 
za dell'emisfero sinistro, indipendentemente dal fatto 
che essi generino suoni verbali o espressioni non verbali 
della mimica facciale. In entrambi i domini i gesti sono 
più accentuati sul lato destro del volto e l'attivazione dei 
muscoli facciali della parte destra è più rapida di quella 
dei corrispondenti muscoli a sinistra. Per riassumere, l’e- 
misfero sinistro può avere un ruolo specializzato nel con- 
trollo delle azioni sequenziali, e tale ruolo può essere alla 
base delle asimmetrie emisferiche sia nelle funzioni mo- 
torie che nel linguaggio. 

Nel suo libro The Lopsided Ape: Evolution of the Genera- 
tive Mind [La scimmia asimmetrica: evoluzione della 
mente generativa] (1991), Michael Corballis dell’Univer- 
sità di Auckland sviluppa con argomentazioni persuasive 
la sua spiegazione in termini evoluzionistici dell’emerge- 
re del linguaggio e della lateralità manuale. Secondo Cor- 
ballis la caratteristica principale della cognizione umana 
è che agiamo e pensiamo in modo generativo. Le mi- 
gliaia di lingue umane esistenti si basano tutte su un in- 
sieme limitato di fonemi, ovvero di movimenti articola- 
tori fondamentali. A partire da questi elementi, il cui nu- 
mero è compreso fra 16 e 44 (il numero dei suoni fonda- 
mentali del discorso varia nelle diverse lingue), abbiamo 
generato vocabolari che arrivano a superare il milione di 
parole, inoltre possiamo combinare queste parole in 
modo da generare un'infinità di frasi con cui esprimere 
percezioni, intenzioni e desideri. Corballis ritiene che l’e- 
misfero sinistro sia dotato di uno specifico dispositivo di 
assemblaggio generativo (GAD, generative assembling de- 
vice), capace di generare rappresentazioni complesse a 
partire da un ridotto repertorio di unità costitutive pri- 
marie (Figura 10.37). 

Corballis suppone che le capacità di elaborazione del 
GAD siano utilizzabili anche da altre funzioni dell'emi- 
sfero sinistro, tra cui il controllo della mano destra. Gra- 
zie alla postura bipede, le mani sono libere di agire in 
modo indipendente. Nei quadrupedì gli arti anteriori e 
quelli posteriori sono usati soprattutto per la locomozio- 
ne, Ciò favorisce la simmetria: l'animale può muoversi 
seguendo una traiettoria lineare. Se le membra fossero 
più lunghe su un lato del corpo che sull'altro, l'animale 
continuerebbe a girare intorno, a muoversi in cerchio. 
Ma nel momento in cui i nostri progenitori adottarono la 
postura eretta, gli arti anteriori non furono più necessari 
per muoversi in modo simmetrico: una mano poteva te- 
nere ferma una carcassa, mentre l’altra ne traeva brandel- 
li di carne. 

È possibile che gli aspetti generativi di un sistema di co- 
municazione emergente si siano applicati anche al modo 
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GAD: dispositivo di assemblaggio generativo 


«Il ragazzo gettò 
la palla alla ragazza» 


10.37 Secondo la teoria proposta da Corballis, nell'emisfero sinistro 
si sarebbe evoluto un dispositivo di assemblaggio generativo (GAD), 
ovvero un meccanismo capace di produrre un insieme infinito di sequenze 
a partire da un insieme relativamente ridotto di unità fondamentali, 

come sono per esempio le parole o i gesti. 


in cui le mani manipolavano gli oggetti, e che la lateraliz- 
zazione del GAD abbia favorito la mano destra. Ciò si ma- 
nifesta soprattutto nell'uso degli utensili. Mentre i primati 
non umani e gli uccelli possono servirsi di utensili molto 
rudimentali per raggiungere cibi al di fuori della loro por- 
tata oppure racchiusi da gusci duri, gli esseri umani si ca- 
ratterizzano per la creatività nel produrre utensili. Noi 
non solo siamo in grado di progettare gli strumenti adatti 
a risolvere un particolare problema immediato, ma possia- 
mo anche ricombinarne le parti in modo da generare nuo- 
vi utensili. La ruota, componente a elevata efficienza di 
ogni mezzo di trasporto, può essere utilizzata anche per 
estrarre energia da un corso d’acqua o per registrare infor- 
mazioni in un format compatto e facilmente accessibile. 
La lateralità manuale, quindi, è evidente soprattutto nel 
nostro modo di usare gli strumenti. Per esempio, i destri- 
mani differiscono molto poco nell’abilità con cui usano 
l'una o l'altra mano per fermare una palla gettata verso di 
loro; ma quando si tratta di afferrare o di lanciare la palla, 
la mano dominante mostra un chiaro vantaggio sull'altra. 


Nella teoria di Corballis i meccanismi della sp 
zazione nel linguaggio sarebbero divenuti accessil 
che a funzioni non linguistiche. Mentre avrebbe 
tito al linguaggio di acquisire la sua qualità genei 
allo stesso tempo il GAD dell'emisfero sinistro av 
dotato la mano destra di un vantaggio funzionale 
azioni che richiedevano perizia. Oppure, 
teoria alternativa, la dominanza dell'emisfero si 
linguaggio sarebbe la conseguenza della sua 
zione nel controllo motorio. E l’uso asimmetrico 
mani per eseguire azioni complesse, come quelle 
te all'uso degli utensili, potrebbe aver favorito lo $ 
po del linguaggio. Per esempio, man mano che né 
progenitori l'uso degli utensili si faceva più 
diventava necessario un sistema di comunicazi 
diffondere quelle conoscenze. In base a studi compa 
sul linguaggio, si ritiene che la maggior parte degli 
ciati comunichi un'azione. Non soltanto un b 
userà forme verbali imperative come «vieni» 0 «I 
prima di usare gli aggettivi (per esempio, «affamato 
quest'ordine nell’ontogenesi delle forme sintattich 
trebbe rispecchiare la filogenesi del linguaggio. Le 
forme di comunicazione sarebbero state sopratti 
mandi per azioni, come «guarda» o «lancia». 
l’uso della mano destra fosse associato a molte di q 
azioni, potrebbe essersi stabilita una pressione 
favore di una sempre maggiore efficienza dell'e 
nistro nel generare queste rappresentazioni si 

Ma è anche possibile che i meccanismi da cui dipé 


per le prestazioni motorie siano tra loro indipendent 
fatti non vi è una correlazione perfetta fra questi due 


centuale di destrimani la specializzazione per il 
può essere sia localizzata nell'emisfero sinistro che 
le, ma in almeno metà della popolazione mancina ll 
sfero dominante per il linguaggio è ancora il sinistro. 
Queste differenze possono riflettere, almeno in pari 
l'influenza esercitata da fattori ambientali sulla late 
manuale. I bambini possono essere incitati a usare 
mano piuttosto che l’altra, per via di pregiudizi 
o pressioni familiari. Tuttavia è possibile che le 
trie emisferiche rispetto al linguaggio e alla lateralità 
nuale riflettano fattori diversi. Fred Previc (1991), 
cercatore attivo presso la U.S. Air Force, l'aeronautica 
gli Stati Uniti, ha proposto un'interessante ipotesi lu 
questa linea di pensiero. Secondo Previc, la domin 
dell'emisfero sinistro nel linguaggio sarebbe collegata 
prattutto a una leggera asimmetria nella struttura dela 
nio. Nella maggior parte delle persone le ossa crani 
sul lato sinistro della faccia sono un po’ più grandi ed 
andrebbe a discapito della funzione dell'orecchio met 
limitandone la sensibilità per certe frequenze sonore. Pi 
vic ha sostenuto che questo aumento di dimensio 
avrebbe un effetto deleterio sulla proiezione delle in 
mazioni uditive all’emisfero destro, in particolare ne 
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VE FUNZIONA IL CERVELLO 
i o ritirarsi: il tiro alla fune cerebrai 


| e state andando a una festa nell'appartamento di un 
0, Arrivate e vi guardate Intorno: la musica è a tut- 
| soggiorno è tutto un vorticare di corpi che ballano; 
| gente è raccolta in:cucina, intorno a un tavolo ingom- 
patatine. Sfortunatamente il vostro amico non si vede 
"e in mezzo a quella folla non avete ancora ricono- 
iso a voi noto. 

reazione dipenderà da un certo numero di fattori: dalla 
Vi mescolate a sconosciuti, da quanta voglia di fe- 
Stasera, dal fatto che il padrone di casa si avvicini e 
altri invitati. A meno che non siate una persona molto 
le che vi gettiate nella danza; più probabile è 

In cucina, a farvi una bibita o una birra. 
dson (1995) della University of Wisconsin ha propo: 
Qualsiasi organismo mobile, la tensione fondamentale è 
‘eil ritrarsi. Un certo stimolo è una potenziale fonte 
cul awicinarsi per inghiottirlo? Oppure si tratta di un po- 
, Che deve essere evitato? Anche negli organismi 
presente almeno la rudimentale distinzione fra i com- 
‘aWicinamento e di ritiro. L'evoluzione-di sistemi ner- 
ha.dotato i viventi di meccanismi per modulare la 
esti due poli comportamentali opposti: potremmo su- 
stra prima reazione di andarcene da quella festa, sapen- 
0 abbiamo buone probabilità di conoscere nuovi 

rcî qualche bella risata. 

fidson, questa tensione implica una delicata inte- 
essi che avvengono nelle regioni mediali della cor- 
le, nell'emisfero destro e in quello sinistro, La cor- 
è uno dei principali siti di convergenza di tutto il 
o centrale, per informazioni che provengono non sol- 
legioni corticali ma anche dalle regioni subcorti- 
da quelle coinvolte nell'elaborazione delle emo- 
Capitoli 12 e 14). Nella teoria di Davidson que- 
‘processati in modo asimmetrico: l'elaborazione del- 
tro tende a promuovere i comportamenti di awici- 
lella nel destro, invece, tende a promuovere i compor- 


ha fomito un criterio con cui valutare i cambia 

a che si osservano In seguito a un danno neu- 
esempio, un-danno al lobo frontale sinistro può provo- 
‘depressione, una condizione che ha come sintomi 
ale e l'inattività. Benché sarebbe logico attender- 
sia una risposta normale a una lesione cere- 
delle persone che hanno subìto un danno al lobo 


maniacale. Un danno.al «sistema di ritiro» dell'emi- 


predispone il. paziente all'intraprendenza nel rapporti 
a impegnarsi in comportamenti anche non ap- 


iù convincenti sono emerse da studi fisiologici, in 
la risposta cerebrale a stimoli affettivi o emozio- 
1994). Per loro stessa natura, gli stimoli positivi 
probabilità di evocare una risposta di avvicinamento, e 


quelli negativi una riposta invece di ritiro o di evitamento. Quindi è 
molto probabile che, a seconda della sua valenza, uno stimolo affet- 
tivo impegni i due emisferi in modo diverso. Davidson (1995) ha 
sottoposto a verifica la sua ipotesi eseguendo misure elettroencefa- 
lografiche (EEG) su soggetti che osservavano brevi videoclip, desti- 
nati a evocare reazioni emotive positive (per esempio, un cucciolo 
che giocava tra i fiori) o negative (per esempio, l'amputazione di 
una gamba). L'attività EEG rilevata nel corso di questi stimoli fu 
confrontata con quella registrata durante una condizione di base in 
cui i soggetti guardavano un video neutro sul piano emozionale. 
Come previsto, l'attività neurale fu maggiore sul lobo frontale sini- 
stro mentre i soggetti guardavano i video positivi. Invece si trovò un 
aumento enorme dell'attività sopra il lobo frontale destro, mentre î 
soggetti guardavano video che li turbavano. 

Risultati analoghi sono stati trovati in una varietà di esperimenti 
simili. Per esempio, in uno studio i soggetti dovevano rispondere ra- 
pidamente, in modo da evitare una punizione o da ottenere una ri- 
compensa in denaro. L'attivazione dell'emisfero sinistro fu maggiore 
durante le prove che comportavano la ricompensa, mentre l’attiva- 
zione dell'emisfero destro risultò maggiore nelle prove che compor- 
tavano la multa, anche quando l'analisi fu limitata al periodo che 
precedeva l'insorgere dello stimolo. In quella fase i soggetti non 
‘avevano ancora esperito la ricompensa o la punizione, ne avevano 
soltanto previsto le conseguenze (si veda Il Capitolo 12). 

Ovviamente vi sono differenze individuali in questo tiro alla fune 
cerebrale fra avvicinamento e ritiro. La depressione è stata associata 
a uno squilibrio a favore di un'attività neurale abnorme dell'emisfe- 
to destro. Resta ancora da chiarire se tale squilibrio sia una causa 
oppure un effetto della depressione. Un dato ancora più stimolante 
consiste nelle asimmetrie individuate nell'EEG di bambini di 3 anni, 
correlate con la loro capacità di tollerare la separazione dalla ma- 
dre. | bambini con un'attività EEG basale più alta nell'emisfero de- 
stro erano più inibiti e restavano più vicini alla madre, anche quan- 
do erano circondati da nuovi giocattoli. | bambini con attività EEG 
basale più alta nell'emisfero sinistro erano invece molto contenti di 
lasciare la madre e divertirsi con î giocattoli. 

Lo studio delle asimmetrie emisferiche nel dominio dell'emozio- 
ne è ancora agli inizi. Fino a una decina d'anni fa gli studi fisiologici 
sull'emozione si incentravano soprattutto sulle interazioni fra il si 
stema limbico subcorticale e la corteccia. Nello sviluppare la sua In- 
terpretazione di queste differenze corticali, Davidson è partito dal 
presupposto di una marcata dicotomia comportamentale. Ciò che 
resta da esplorare sono i processi computazionali che potrebbero 
portare a un tipo di comportamento piuttosto che a un altro, e se 
tali processi siano correlati: a quelli emersi studiando la specializza- 
zione emisferica in altri domini cognitivi. 

Nel frattempo possiamo dedurre da questo lavoro una strategia, 
che potremo mettere in pratica la prossima volta che.cì ritroveremo 
da soli a una festa: iniziamo a parlare con qualcuno, non fosse altro 
che per mettere in attività l'emisfero sinistrol. Forse c'è una ragione 
per cui l'emisfero sinistro sembra specializzato nel promuovere l'avvi- 
cinamento ed è dominante nel più sociale di tutti i comportamenti, il 
linguaggio. 
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L'orecchio destro 
del feto è rivolto verso 
la parete addominale 
della madre 


10,38. Le asimmetrie funzionali nella coordinazione manuale sono 
state attribuite all'ambiente prenatale del feto. La posizione del feto 
all'interno dell'utero influenza l'esperienza vestibolare prenatale. 

| feti sono per la maggior parte orientati con l'orecchio destro verso 
l'esterno del corpo materno; ciò fa sì che il segnale vestibolare sia 

più intenso nell'emisfero destro. Alla nascita, la parte di sinistra del corpo 
sarebbe più stabile, lasciando libera la mano destra di esplorare. 
Adattata da Previc (1991). 


gamma delle frequenze che veicolano gran parte dell’in- 
formazione critica per la comprensione del discorso. Ciò 
avrebbe, di conseguenza, favorito lo sviluppo dell'analisi 
fonematica nell'emisfero sinistro e la specializzazione di 
quest'ultimo per il linguaggio. 

Previc ha inoltre sostenuto che, a differenza di questa 
asimmetria anatomica, la lateralità manuale sia invece de- 
terminata dalla posizione del feto durante la gestazione 
(Figura 10.38). La maggior parte dei feti è orientata con la 
testa verso il basso e l'orecchio destro rivolto verso la su- 
perficie anteriore del corpo materno. Questo orientamen- 
to provocherebbe una maggiore stimolazione dell’otricolo 
sinistro, che fa parte dell'apparato vestibolare dell’orec- 
chio interno, il quale ha un ruolo critico nell'equilibrio. 
Questa stimolazione asimmetrica porterebbe a un sistema 
vestibolare più sviluppato sul lato destro del cervello, fatto 
che indurrebbe fin dalla nascita una tendenza a usare la 
parte sinistra del corpo per il mantenimento dell'equili- 
brio e della postura. Ciò lascerebbe la parte destra del cor- 
po libera di eseguire movimenti più esplorativi, e di conse- 
guenza porterebbe al prevalere dell'uso della mano destra. 

Secondo Previc, quindi, le asimmetrie emisferiche nel 
linguaggio e nella lateralità manuale sarebbero determi- 
nate da fattori diversi. Attualmente i dati a disposizione 
sono troppo pochi per poter sottoporre a verifica le due 
teorie contrapposte. La ricerca di Previc si è occupata di 


dati demografici relativi all'intera popola 
della possibilità di prevedere la dominanza n 
gio o la lateralità manuale di una persona 
asimmetrie orofacciali o alla posizione fetale, 
stante, questi risultati aprono l'interessante pros 
che i pattern della specializzazione emisferica 
trarre origine da più fattori, fra loro indipendenti. 


Specializzazione emisferica negli animali 
diversi dall'uomo 


Dato il ruolo cruciale del linguaggio nella speci 
emisferica, le ricerche sulla lateralità si sono 
soprattutto su soggetti umani. È possibile che le as 
trie tra i due emisferi siano apparse solo dopo ch 
evolutiva da cui è emerso l'Homo sapiens iniziò a di 
dagli altri primati. Tuttavia le forze della pressi 
va sottostanti alla specializzazione emisferica = 
di un'attività cerebrale unificata, di una com 
veloce, di ridurre i costi associati all'elaboì 
misferica - possono valere anche per altre sp 
chiaro che la specializzazione emisferica non è una 
teristica unicamente umana (Bradshaw e Rogers, 1991 
Considerazioni di ordine anatomico potrebbero 
ci a prevedere una specializzazione ancora più n 
certe specie di animali diversi dall'uomo, per esem 
gli uccelli. In questi ultimi, quasi tutte le fibre 
passano nella parte controlaterale a livello del'cl 
ottico, garantendo così la proiezione all’emisfero a 
laterale dell'intero input visivo da ciascun occhio, | 
fatto probabilmente riflette la scarsissima sovrapp 
ne dei campi visivi, dovuta alla posizione laterali 
occhi (Figura 10.39). Inoltre gli uccelli non 
corpo calloso. Ciò limita la comunicazione fra 
visivi di ciascun emisfero e potrebbe essere a 
delle asimmetrie funzionali. 

Sono note varie asimmetrie. I polli e i pic 
no a categorizzare meglio gli stimoli che pet 
con l'occhio destro. Questi uccelli, per esempio, fon 
no una prestazione migliore, nel discriminare fi 
commestibili e non, quando gli stimoli sono 
all'occhio destro. Invece l'occhio sinistro sembra i 
associato a una migliore prestazione quando i poll 
addestrati a rispondere a proprietà uniche come il 
la grandezza e la forma, o quando il compito richie 
apprendano l'esatta localizzazione di una fonte d 
Quindi la differenza tra rappresentazioni basate 
tipi o su esemplari, che è all'origine di asimi 
memoria umana, potrebbe valere anche per gli 

Secondo l'ipotesi della valanga proposta da Kossli 
cui si è parlato in precedenza, l’asimmetria fondam 
tra la forma categoriale e la forma coordinata 
presentazioni nella memoria sarebbe dipesa dall" 
di un sistema del linguaggio che sfruttava le rappre 
zioni categoriali. Ovvero, l'impulso primario verso 
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Negli uccelli le vie ottiche sono completamente crociate. 
lizzazione riflette il fatto che vi è scarsa sovrapposizione fra 
i di Spazio che ciascun occhio può vedere, quindi l'input visivo 
O sinistro è indipendente dall'input visivo all’emisfero destro. 
t i che tale segregazione anatomica favorisca l'emergere 
trie emisferiche. 


le emisferica sarebbe venuto dal linguaggio, 
idersi anche ad altri domini funzionali, come 
one e la memoria. Se assumiamo che la natura 
del linguaggio umano sia una caratteristica 
della nostra specie, non possiamo ipotizzare per gli 
lun'uguale storia evolutiva. Le analogie fra le asim- 
della memoria negli esseri umani e negli uccelli 
bero essere fortuite, cosa del tutto plausibile, d’al- 
Se asimmetrie come la distinzione fra esemplare 
totipo sono comparse in maniera indipendente in 
ge evolutive, ci dovremmo aspettare che la metà 
e la somiglianza nel pattern dell’organizzazione 
ferica sia dovuta unicamente al caso. 

la quasi tutti gli uccelli hanno un sistema di comuni- 
emettono suoni particolari per spaventare i ne- 
farli fuggire, per marcare il territorio e per attrarre i 
er sessuali. In molte specie i meccanismi della pro- 
canora dipendono da strutture localizzate nell’e- 
sinistro. A questo riguardo, la scoperta fonda- 
fu compiuta da Fernando Nottebohm, della 
University, all'inizio degli anni ‘70 (Notte- 
1980). Nottebohm scoprì che, nei canarini, la re- 
del nervo ipoglosso nell'emisfero sinistro com- 
gravemente la produzione canora. Invece lesio- 
orrispondenti nell'emisfero destro hanno scarsi effet- 
stesso vale anche per altre specie, benché in alcuni 
i la produzione canora possa risentire di lesioni a en- 
bi gli emisferi. 


Anche i primati non umani presentano differenze 
strutturali o funzionali tra i due emisferi. Studi anatomici 
eseguiti sulle scimmie del Vecchio Mondo hanno eviden- 
ziato asimmetrie simili a quelle che si osservano negli es- 
seri umani. Per esempio, nell'emisfero destro la scissura 
di Silvio mostra un’incurvatura verso l'alto più accentua- 
ta, inoltre l'emisfero destro presenta un'asimmetria nella 
parte anteriore. 

Resta ancora da chiarire se queste asimmetrie anato- 
miche si associno a specializzazioni comportamentali; le 
prove a favore della specializzazione emisferica nei pri- 
mati non umani non sono ancora definitive. A differenza 
degli esseri umani, i primati diversi dall'uomo non mo- 
strano una predominanza nell'uso della destra. I singoli 
animali possono mostrare una preferenza per l'una o per 
l’altra mano, ma non si osserva una tendenza costante al- 
l’uso preferenziale della destra rispetto alla sinistra, sia 
nel compiere gesti che nell'usare utensili. 

Indizi più stimolanti, di possibili parallelismi tra gli es- 
seri umani e gli altri primati rispetto alle asimmetrie fun- 
zionali, sono emersi dagli studi sulla percezione. Nei 
compiti di discriminazione tattile della forma le scimmie 
rhesus, al pari degli esseri umani, forniscono prestazioni 
migliori quando usano la mano sinistra. Ma la cosa più 
impressionante è che, nei compiti di percezione visiva, le 
scimmie con cervello diviso mostrano interazioni emisfe- 
riche paragonabili a quelle che si osservano negli esseri 
umani. Nei compiti di riconoscimento dei volti, le scim- 
mie rivelano un vantaggio dell'emisfero destro; nei com- 
piti di orientamento di linee, mostrano un vantaggio del- 
l'emisfero sinistro. Inoltre le lesioni all’emisfero sinistro 
possono compromettere la capacità del macaco giappo- 
nese di comprendere le vocalizzazioni degli altri indivi- 
dui della sua specie. Ma, a differenza degli effetti che si 
osservano in certi pazienti afasici, questo deficit è relati- 
vamente lieve e transitorio. 

Ricapitolando, anche gli animali diversi dall'uomo esi- 
biscono differenze funzionali tra i due emisferi; la spe- 
cializzazione emisferica non è certo una caratteristica 
unica della specie umana. Come si devono interpretare 
questi dati? Il fatto che l'emisfero sinistro sia specializ- 
zato per la produzione canora negli uccelli e per quella 
linguistica nell'uomo, riflette forse l'esistenza di un an- 
tecedente evolutivo comune? Se sì, questo adattamento 
avrebbe una storia molto antica, perché l’ultimo ante- 
nato comune tra gli esseri umani e gli uccelli risale a pri- 
ma dei dinosauri. Ma il fatto che la specializzazione emi- 
sferica si manifesti in molte specie può riflettere un prin- 
cipio generale di organizzazione della funzione cerebra- 
le; potrebbe indicare che lo stabilirsi di specializzazioni 
in ciascun emisfero conferiva vantaggi simili, anche in 
specie diverse. L'architettura della corteccia è apposita- 
mente disegnata per risolvere problemi specifici, sia nel- 
la corteccia uditiva che in quella visiva; in modo analo- 
go le asimmetrie funzionali emisferiche potrebbero ri- 
sultare vantaggiose. 
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RIASSUNTO 


La ricerca sulla lateralizzazione ha prodotto una grande quantità di 
conoscenze sull'organizzazione del cervello umano. La sconnessio- 
ne chirurgica degli emisferi cerebrali ha fornito una straordinaria 
opportunità per chiarire quali processi percettivi e cognitivi siano 
di natura corticale e quali siano invece subcorticali. Abbiamo visto 
come, in seguito alla resezione del corpo calloso, le informazioni 
Visivo-percettive, per esempio, restino rigorosamente lateralizzate 
a un emisfero. Analogamente, restano lateralizzate le informazioni 
raccolte attraverso la modalità tattile. | meccanismi attenzionali, 
d'altro canto, possono coinvolgere sistemi subcorticali. Nell'insie- 
me, la sconnessione corticale produce due sistemi indipendenti 
per l'elaborazione dell'informazione sensoriale, sistemi che utiliz- 
zano un sistema comune delle risorse attenzionali per l'esecuzione 
dei compiti percettivi. 

Gli studi sul cervello diviso hanno inoltre rivelato il complesso 
mosaico dei processi mentali che vanno a costituire la cognizione 
umana, | due emisferi non rappresentano le informazioni allo stes- 
so modo, come prova il fatto che ciascun emisfero ha sviluppato 
un proprio insieme di abilità specializzate. Nella grande maggio- 
ranza degli individui, l'emisfero sinistro è chiaramente dominante 
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SPUNTI DI RIFLESSIONE 


M Checosasi è potuto stabilire în oltre quarant'anni di ricerche 
sul cervello diviso? Potete menzionare alcuni dei principali quesiti 
che restano ancora senza risposta? 

Mm Quali sono i vantaggi insiti nell'esaminare pazienti che hanno 
sofferto lesioni cerebrali? Questo approccio ha dei limiti? 
In caso affermativo, quali? Quali considerazioni si possono fare 
sul piano etico? 


MM Perché le doppie dissociazioni consentono di diagnosticare 
le specializzazioni cerebrali? Quali errori si possono commettere 
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per il linguaggio e sembra possedere la capacità, 
Umana, di interpretare il comportamento e di costruire té 
legami che uniscono sentimenti ed eventi percepiti. D'a 
in compiti come il riconoscimento dei volti e il monitor 
tenzionale si rivela superiore l'emisfero destro, Probabi 
entrambi gli emisferi prendono parte all'esecuzione di 
compito complesso, ma ciascuno vi contribuisce con. 
modalità specializzata. 
Le ricerche complementari su pazienti con lesioni cere 
cali e su soggetti normali sottoposti a stimoli lateralizzati 
no i metodi comparativi, hanno rivelato non soltanto la, 
ma anche l'importanza dei processi lateralizzati al 
gnizione e della percezione. Nei lavori più recenti, com 
sull'ipotesi della frequenza spaziale, la ricerca sulla 
sforzi per spiegare la specializzazione emisferica si sono 
un approccio più computazionale per chiarire i meccanis 
tostanti a molti fenomeni percettivi lateralizzati. Quest 
sul piano teorico stanno spazzando via le più tradizio 
zioni fondate sullo stile cognitivo, e stanno gettani 
scientifiche per interpretare questi importanti processì, 
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nel trarre conclusioni sulla base di una dissociazione 

singola? 
MI Per quale ragione, secondo voi, nel cervello umano si 

evoluti sistemi cognitivi rappresentati in modo asimmetria 

nei due emisferi cerebrali? Quali sono i vantaggi 

di un'elaborazione asimmetrica? E i possibili svantaggi? 


RM Quali sono i punti in comune fra l'ipotesi della frequenza sp 
e la teoria di Kosslyn sulla dicotomia rappresentazioni — 
categoriali/coordinate? 


callosum enable the human condition? Brain 
123:1293-1326. 


M Hellige, J.B. (1993). Hemispheric Asymmetry: 
and What's Left. Cambridge, MA: Harvard Universit 


W ivry, R.B., e Robertson, L.C. (1998). The Two Side of 
tion. Cambridge, MA: MIT Press. 


\PITOLO 


ino a capire che cosa dovessero fare. 


le domande rivolte agli amici e ai familiari dei pazien- 
mersero ben pochi indizi. Altro fatto sconcertante: 
dei pazienti erano fratelli, ma tra loro e le altre due 
e osservate non vi era alcuna relazione. Ciò sugge- 
i che la causa del disturbo fosse l'esposizione a un 
nte tossico. Ulteriori domande rivelarono un impor- 
te elemento comune ai quattro casi: tutti facevano 
abituale di eroina. 
i loro sintomi erano ben poco somiglianti a quelli di 
dose di eroina. Mentre il narcotico ha una forte 
deprimente sul sistema nervoso centrale (SNC), 
sti quattro pazienti non esibivano la flaccidità musco- 
tipica di chi è sotto l'effetto dell'eroina. Anzi, la rigidità 
klle loro membra era l'opposto di ciò che ci si aspetta di 
ervare in seguito a un’overdose. Effetti di quel genere 
nerano mai stati osservati in un caso di overdose di eroi- 
la d'altra parte non erano assimilabili agli effetti di nes- 
‘altra droga spacciata sulle strade. Doveva trattarsi di 
ina nuova sostanza. Alcuni amici che ne avevano assunto 
dose più leggera confermarono questi sospetti. Appena 


ontrollo dell’azione 


Nel luglio 1982 accadde qualcosa che sconcertò i medici che erano di servizio al Pronto soccorso negli ospedali 

an José, California. Lavorare nei reparti di emergenza richiede un'abilità fuori dal comune: questi medici non solo 
0 prestare le prime cure a ferite terribili causate da incidenti d'auto o scontri a fuoco, ma sono anche la prima linea 
ento nel soccorrere le persone colpite da disturbi neurologici, come un ictus o uno scompenso grave, magari 
dall'esposizione a una sostanza tossica. Poiché dalle decisioni di questi medici dipendono la vita o la morte 
lente, è essenziale che essi sappiano trarre una diagnosi esatta sulla base di informazioni molto spesso scarse, 
itto quando il paziente sta troppo male o ha ferite troppo gravi per fornire indicazioni sufficienti. In genere 
riescono a superare con successo questo difficile compito grazie agli anni di formazione e di esperienza. 

caso di cui stiamo parlando, nessun medico si era mai imbattuto in qualcosa di simile a ciò che capitò in quei 
quattro adulti, tra i 26 e i 42 anni di età, colpiti da sintomi non assimilabili a nessuna malattia conosciuta. 
sendo coscienti, erano completamente immobili, incapaci di parlare, la loro espressione facciale era come 

ita e le braccia erano estremamente rigide. | quattro sembravano reduci dall'incontro con una strega malvagia, 
con un incantesimo li aveva trasformati in statue di pietra, | medici sapevano di dover agire in fretta, ma non 


iniettata, questa eroina aveva prodotto una forte e inattesa 
sensazione di bruciore nel punto dell'iniezione, seguita in 
breve tempo da offuscamento della vista, da un sapore me- 
tallico in bocca e, cosa più inquietante di tutte, da uno spa- 
smo muscolare quasi immediato a tutte le membra. 

Ci vollero alcuni giorni prima che si venisse a capo del- 
la faccenda. La tomografia computerizzata (TAC) e la riso- 
nanza magnetica (MRI) non avevano rivelato anomalie 
strutturali né nel cervello dei pazienti, ancora colpiti da 
grave rigidità fisica, né in quello dei soggetti che erano sta- 
ti così fortunati da iniettarsi una piccola dose. Un neuro- 
logo della Stanford University, William Langston (1984), 
fu il primo a capire di che cosa si trattasse. Nell'esaminare 
i pazienti era stato colpito da quanto i loro sintomi fossero 
simili a quelli di chi si trova in uno stadio avanzato del 
morbo di Parkinson. Questa diffusa malattia, che interessa 
circa lo 0,5% della popolazione, è caratterizzata da rigidità 
muscolare e disordini della postura e del movimento vo- 
lontario, o acinesia (cioè incapacità di produrre movimen- 
ti volontari; Figura 11.1). Tutti i sintomi manifestati da 
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11.1 Il morbo di Parkinson non solo danneggia la generazione 

e la flessibilità dei movimenti volontari, ma può anche distorcere la postura 
L'espressione facciale, compreso il battito delle palpebre, è spesso assente: 
ciò conferisce al paziente parkinsoniano l'apparenza di una persona come 
congelata. L'uomo ritratto nelle due fotografie in alto, affetto dal morbo di 
Parkinson da molti anni, non era più in grado di mantenere la postura 
eretta. Le persone della foto in basso, tutte di età compresa tra i 20 e i 30 


anni, svilupparono i sintomi del Parkinson per aver fatto uso di MPTP, 
Un'eroina sintetica. 


questi pazienti ricordavano la malattia parkinsoniana. I 
dati più discordanti, tuttavia, erano l’età dei soggetti col- 
piti e l’eziologia del loro disturbo. Il morbo di Parkinson 
insorge gradualmente e di rado si manifestano segni clini- 
ci prima dei 45 anni. I soggetti che si erano iniettati quel- 
l'eroina avevano sviluppato în pochi giorni tutti i sintomi 
dello stadio avanzato del Parkinson. Langston sospettava 
che si fossero iniettati una nuova droga sintetica spacciata 
per eroina, e che tale sostanza avesse scatenato una forma 
acuta della malattia di Parkinson. 


Questa diagnosi si rivelò corretta. Il morbo di È 
son è causato dalla morte delle cellule nella sos 
nera, un nucleo del tronco encefalico che fa parte dei; 
gli della base. Queste cellule sono la fonte primaria i 
dopamina, un neurotrasmettitore. Benché le 
TAC e MRI non avessero evidenziato alcun danno 
rale, Langston ebbe in seguito la conferma, med 
tomografia a emissione di positroni (PET), che i paz 
che si erano iniettati quell’eroina tossica presentav 
ipometabolismo dopaminergico, indipendenteme 
fatto che poi avessero oppure no sviluppato la ma 
Parkinson. Una preoccupazione molto pressante era! 
curare questi pazienti. Langston decise di ricorreteali 
tamento universalmente applicato ai casi di mafl 
Parkinson: la somministrazione in dosi elevate di 
un parente sintetico della dopamina molto efficad 
compensare la degenerazione della fonte endo 
Quando Langston somministrò questo farmaco ai so 
che si erano iniettati la droga, la risposta fu i 
mente positiva: i loro muscoli si rilassarono ed essifi 
di nuovo in grado di muoversi, pur se in misura li 

Questo episodio, tragico per coloro che ne furofi 
time, segnò tuttavia una svolta di importanza fonda 
tale nello studio del morbo di Parkinson. I ricercatofi 


fino ad allora sconosciuta, assai poco somigliante alli 
na e strutturalmente molto simile alla meperid 
oppioide sintetico che genera sensazioni simili all'et 
Le prove di laboratorio dimostrarono che questa s0 
za, chiamata MPTP in base alla sua struttura chi 
selettivamente tossica per le cellule dopaminergi 
Questa scoperta ha portato a un vero e proprio ha 
avanti nella ricerca medica sui gangli della base e sull 
tamento del morbo di Parkinson. Prima della scopet 
questa sostanza era molto difficile indurre il parkin 
smo in specie diverse da quella umana. I primati nof 
luppano naturalmente la malattia di Parkinson, forse 
ché la loro attesa di vita è breve. Inoltre la sostanzi 
è difficilmente accessibile con il tradizionale appro 
dello studio di lesione, data la sua vicinanza nel'trà 
encefalico a nuclei vitali. Somministrando MPTP | 
catori ora sono in grado di distruggere la sostanza n 
di ottenere animali parkinsoniani. j 
Due metodi di trattamento sono direttamente coll 
ti alla MPTP. Uno consiste nel trapianto di tessuti 
nel cervello di animali parkinsoniani, nella spe 
indurre la rigenerazione delle cellule dopaminergid 
veda il Capitolo 15). Questo metodo ha avuto und 
successo, non soltanto negli animali trattati con ù 
(Gash et al., 1996) ma anche in prove cliniche spetti 
tali, condotte su persone affette da morbo di Parki 
Si è potuto osservare che i trapianti di tessuto feta 
pravvivono per periodi di tempo prolungati, e studi! 
hanno dimostrato che nei trapiantati vi è stato uni 
mento dell'attivazione della dopamina (Kordower ef 
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n altro metodo di trattamento radicale si fonda 
n e connessioni inibitorie ed eccitatorie dei 
base, un argomento su cui torneremo fra 
eguito alla perdita della dopamina, le efferenze 
della base determinano un’inibizione eccessiva 
motorie della corteccia cerebrale, inibendo 
za il movimento. 1 ricercatori hanno svilup- 
Varietà di metodi chirurgici tesi a ridurre tale 
per esempio, si danneggiano le strutture di 
gangli della base o si impiantano nei gangli 
atori. Queste procedure sono oggi ampiamen- 
tate in molte strutture sanitarie in tutte le parti 
), con straordinario successo (Samii et al., 1999; 
, 1998). 
della MPTP offre un buon esempio di come 
ni neurologiche possano servire per chiarire i 
pattern della connettività nelle strutture mo- 
el SNC. In effetti potremmo dire che la comples- 
| O sistema nervoso è disegnata in modo da 
a uno scopo ben preciso: rendere le nostre 
più efficienti. Noi non siamo macchine da elabo- 
‘passive, ma organismi costruiti per interagire col 
0. Nel caso di organismi con sistemi nervosi sem- 
facile vedere come le informazioni sensoriali sia- 
Nalizzate a promuovere un'azione efficiente. Nel- 
sia, la studiatissima lumaca di mare, i neuroni sen- 
golano il funzionamento dei neuroni motori con 
l interventi elaborativi intermedi. Quando passiamo 
e organismi con sistemi nervosi più complessi, 
sioni fra sensazione e azione si fanno meno im- 
, tanto che si può essere tratti in inganno e in- 
‘pensare che sia possibile studiare la percezione, 
ne e la memoria come fenomeni isolati. Ma così 
do, nel mettere a fuoco il particolare si perde di vi- 
idro generale. Capacità complesse, sensoriali 0 
le che siano, sono utili a un organismo soltanto 
iorano il suo modo di interagire col mondo. La ca- 
î di percepire i colori non ha alcuno scopo, a meno 
esta informazione non conferisca all'organismo 

ggio quando produce la sua risposta a questi sti- 
Analogamente, funzioni come l'apprendimento e 
moria sono utili soltanto se permettono a un ani- 
di attingere alla sua storia in modo da modificare 
mente le sue azioni future. L'azione efficace è il fine 
no di tutta quanta l'elaborazione interna. In questo 
tolo rivedremo l’organizzazione del sistema motorio, 
do in quale modo il cervello produce il movi- 
o coordinato e come, a un livello più alto, sceglie le 
oni da compiere per ottenere gli obiettivi desiderati. 


che tanta parte del SNC sia coinvolta nel con- 
Îlo dell'azione. Perciò vedremo quali sono le principali 


strutture implicate in questo controllo. Inizialmente ci 
concentreremo sull’anatomia, cioè sulle componenti es- 
senziali del sistema motorio e le loro connessioni. In se- 
guito, affrontando il tema nell'ottica delle neuroscienze 
cognitive, delineeremo un quadro più dettagliato veden- 
do quali operazioni mentali effettuano i nostri sistemi 
deputati all’azione. 


Muscoli, motoneuroni e midollo spinale 


Qualsiasi parte del corpo in grado di muoversi è definita 
un effettore. Per la maggior parte delle azioni gli effettori 
sono distali, cioè lontani dal centro del corpo, come nel 
caso di braccia, mani e gambe. Ma possiamo produrre 
movimenti anche con effettori più prossimali — cioè più 
Vicini al centro del corpo — quali la vita, il collo e la testa. 
La mascella, la lingua e il tratto vocale sono effettori es- 
senziali per la produzione del discorso, mentre gli occhi 
sono gli effettori della visione. 

Tutte le forme di movimento derivano da cambiamen- 
ti nello stato dei muscoli che controllano un effettore o 
un gruppo di effettori. I muscoli sono composti da fibre 
elastiche, ovvero da tessuto che può cambiare in lun- 
ghezza e tensione. Come si vede nella Figura 11.2, queste 
fibre si inseriscono sullo scheletro a livello delle articola- 
zioni e solitamente sono organizzate in coppie antagoni- 
ste, che permettono all’effettore di flettersi (adduzione) o 
di estendersi (distensione). Per esempio, il bicipite e il tri- 
cipite formano una coppia antagonista che regola la posi- 
zione dell'avambraccio. La contrazione (cioè l’accorcia- 
mento) del muscolo bicipite causa la flessione del braccio 
a livello del gomito. Se il muscolo bicipite si distende, o 
se si contrae il tricipite, l’avambraccio si estende. 

L'interazione primaria fra muscoli e sistema nervoso è 
mediata dai motoneuroni alfa, così chiamati per via del- 
le loro grandi dimensioni. Le fibre di questi motoneuroni 
hanno origine nel midollo spinale, emergono attraverso 
la radice ventrale e terminano sulle fibre muscolari. 
Come negli altri neuroni, anche nel motoneurone alfa il 
potenziale d'azione provoca il rilascio di un neurotra- 
smettitore, in questo caso l'acetilcolina. Il trasmettitore 
non modifica neuroni a valle, bensì provoca la contrazio- 
ne di fibre muscolari. Quindi i motoneuroni alfa costitui 
scono la base fisica per la traduzione dei segnali nervosi 
in azioni meccaniche: il movimento avviene quando la 
scarica dei motoneuroni alfa modifica la lunghezza e il 
grado di tensione dei muscoli. 

L'input ai motoneuroni alfa proviene da una varietà 
di fonti. A un primo livello i motoneuroni alfa ricevono 
input dalle fibre sensoriali situate mei muscoli stessi. 
Quando si verifica lo stiramento improvviso e spontaneo 
di un muscolo, a livello delle articolazioni e delle fibre 
muscolari si genera un segnale sensoriale che entra nelle 
radici dorsali del midollo spinale, per poi sinaptare diret- 
tamente sui motoneuroni alfa corrispondenti. Questo se- 
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11.2 | muscoli sono attivati 

dai motoneuroni alfa. Elettrodi 
posizionati sull'epidermide sopra 

il muscolo possono misurare questa 
attività elettrica, producendo 

un elettromiogramma (EMG). L'input 
dai motoneuroni alfa causa 

la contrazione delle fibre muscolari. 
In molte delle nostre articolazioni 

si trovano coppie di muscoli 

ad azione antagonista. L'attivazione 
del tricipite produce la distensione 
del gomito; l'attivazione del bicipite 
produce la sua flessione, 


EMGO | EMG 
tette 
Ticipite ceci 1 Tricipite 


Bicipite > Bicipite 


wa % ana E 


gnale fa rapidamente aumentare gli impulsi in uscita dai I motoneuroni alfa ricevono, inoltre, a 
motoneuroni alfa, e tale processo causa il rapido ritorno denti nel midollo spinale che hanno orig 
del muscolo alla sua lunghezza originale. La Figura 11.3 strutture subcorticali e corticali, e da inl 
mostra la catena di riflessi che ha luogo quando un medi- segmento spinale. Questi segnali possono i 
co colpisce leggermente il ginocchio del paziente subito ri o inibitori e costituiscono la base dei movii 
sotto la rotula, un test che permette di saggiare l'integrità lontari. Per esempio, il comando centrale di 
dei riflessi spinali rapidi. mito comporterà l'eccitazione del bicipite. Ques 


11.3. ilriftesso da stiramento 

(o riflesso estensorio, 0 miotatico). 
Quando il medico colpisce 

il ginocchio col martelletto, 

il quadricipite si estende, 

Lo stiramento innesca l'attività 

di recettori nel fuso muscolare, 
provocando la loro scarica. Questo 
segnale sensoriale si trasmette 
attraverso la radice dorsale del 
midollo spinale e attiva direttamente 
un motoneurone alfa, che fa 
contrarre il quadricipite. In questo 
modo il riflesso di stiramento 
contribuisce a mantenere la stabilità 
delle membra dopo turbamenti 
improvvisi. 
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Nucleo rosso 
destro 


cortico-spinale rubro-spinale 


er sé provoca lo stiramento passivo del tricipite. Se 
itrollato, il movimento innescherebbe, attraverso 
o estensorio (riflesso da stiramento), l'eccitazio- 
del tricipite, per cui l'arto tornerebbe nella sua posi- 
eoriginale. I segnali eccitatori a un muscolo, l’agoni- 
ono sempre accompagnati da segnali inibitori al 
colo antagonista, tramite la mediazione di interneu- 
Ciò permette il superamento del riflesso estensorio, 
i stabilizza efficacemente le perturbazioni inattese; ciò 
la possibilità del movimento volontario. 


ire motorie subcorticali 


te strutture neurali del sistema motorio sono localiz- 
nel tronco encefalico, che contiene i dodici nervi 
anici essenziali per i cruciali riflessi coinvolti nella re- 
razione, nella masticazione, nei movimenti oculari e 


Corteccia motoria (1) 


Collicolo 
superiore 


Formazione 
reticolare 


Nucleo 
vestibolare 


Tratto 
tetto-spinale 


Tratto 
reticolo-spinale 
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Il cervello innerva il midollo spinale attraverso la via piramidale e la via extrapiramidale. La via piramidale, o tratto cortico-spinale, ha origine nella 
la e quasi tutte le sue fibre decussano, passando nella parte controlaterale, a livello delle piramidi. Le vie extrapiramidali provengono da vari nuclei 
tali e terminano in regioni sia controlaterali che ipsilaterali del midollo spinale. Adattata da Bear et al. (1996). 


nelle espressioni mimiche facciali. Inoltre molti nuclei al- 
l'interno del tronco encefalico inviano proiezioni discen- 
denti al midollo spinale, tratti che collettivamente sono 
chiamati vie extrapiramidali, per indicare che non pro- 
vengono dai neuroni piramidali della corteccia motoria 
(Figura 11.4). Le vie extrapiramidali sono una fonte pri- 
maria di controllo sull'attività spinale e ricevono l'input 
da strutture subcorticali e corticali. 

La Figura 11.5 mostra la localizzazione di due grandi 
strutture subcorticali che svolgono un ruolo chiave nel 
controllo motorio; il cervelletto e i gangli della base. Il cer- 
velletto è una struttura voluminosa che riceve vaste affe- 
renze sensoriali, le quali veicolano le informazioni dei ca- 
nali somatosensoriale, vestibolare, visivo e uditivo. Il cer- 
velletto riceve inoltre l'input di molte aree associative del- 
la corteccia, input che si proietta soprattutto alla corteccia 
cerebellare, forse la regione cerebrale con la più alta den- 
sità di elementi cellulari; in effetti vi sono più cellule nel 
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11.5 1 gangli della base e il cervelletto sono due importanti 
componenti subcorticali delle vie motorie, | gangli della base propriamente 
detti includono il nucleo caudato, il putamen e il globus pallidus, tre nuclei 
che circondano il talamo. Dal punto di vista funzionale sono considerati 
parte dei gangli della base anche i nuclei subtalamici e la sostanza nera. 

Il cervelletto si trova sotto la parte posteriore della corteccia cerebrale. 
Tutte le efferenze del cervelletto hanno origine nei nuclei cerebellari profondi. 


cervelletto che in tutto il resto del sistema nervoso. Tutta- 
via la corteccia cerebellare non invia i suoi output diretta- 
mente al cervello, ma a nuclei sepolti in profondità nella 
massa del cervelletto; tutte le efferenze cerebellari hanno 
origine da tali nuclei. Nel cervelletto si distinguono varie 
suddivisioni, a seconda che i segnali neurali in uscita se- 
guano vie discendenti o ascendenti. Gli assoni che si di- 
partono dai nuclei più mediali sinaptano direttamente su 
interneuroni spinali; la maggioranza termina però sui nu- 
clei delle vie extrapiramidali. Invece l'output dalle regioni 
laterali influenza le regioni corticali motorie e frontali, at- 
traverso stazioni localizzate nel talamo. 

1 gangli della base sono un insieme di cinque nuclei 
che, nel complesso, presentano un'organizzazione simile 
a quella del cervelletto. L'input si concentra soprattutto 
nei due nuclei che formano il corpo striato: il nucleo 
caudato e il putamen. L'output è mediato quasi esclusiva- 
mente dal segmento interno del globo pallido e da una 
parte della sostanza nera. Le componenti restanti (il resto 
della sostanza nera, il nucleo subtalamico e il segmento 
esterno del globo pallido) modulano l’output del globo 
pallido. Come nelle regioni laterali del cervelletto, le effe- 
renze dei gangli della basé sono soprattutto ascendenti. 
Gli assoni del globo pallido terminano nel talamo, che a 
sua volta invia proiezioni alle regioni frontali e motorie 
della corteccia cerebrale. ] gangli della base inviano scarse 
efferenze ai nuclei del tronco encefalico che formano le 


vie extrapiramidali. Invece il controllo moto 
to a livello corticale da proiezioni talam 


Regioni corticali coinvolte nel controll 


La corteccia cerebrale può regolare l’attiv 
spinali sia in modo diretto che indiretto. 
dirette formano il tratto cortico-spinale. 
nome sta a indicare, questo tratto è compo 


che queste fibre avessero origine unicamente né 
piramidali giganti della corteccia. Oggi è noto d 
soni cortico-spinali possono avere origine d 
grandezza differente nello strato V della coì 

Le fibre cortico-spinali provengono da molt 
della corteccia cerebrale (Figura 11.6), prindi 
dalla corteccia motoria primaria o area 4. Que 
situata anteriormente alla scissura centrale, il 
separa anatomicamente la corteccia frontale da, 
rietale. Fibre cortico-spinali si trovano anche if 
della corteccia somatosensoriale e dell’area 


laterale, la corteccia premotoria, e in una 
diale, l'area motoria supplementare. Poiché la 
somatosensoriale contiene molte proiezioni diretti 
dollo spinale, è chiaro che il cervello non presei 
sioni fra aree sensitive, motorie e associative, e ch 
processi devono lavorare di concerto per produti 
zione coerente. 

Se è vero che la corteccia cerebrale ha accesso 
ai meccanismi spinali attraverso il tratto cortico4 
è anche vero che essa può influenzare il movimel 
mite altre quattro vie principali. In primo lu 
teccia motoria e le aree premotorie ricevono l'i 
maggior parte delle regioni corticali, attraverso 
sioni cortico-corticali. In secondo luogo molti ass 
ticali terminano sui nuclei del tronco encefalico, 
cendo così un'influenza corticale sulle vie extrapiti 
li. In terzo luogo la corteccia invia massicci fasci 
zione ai gangli della base e al cervelletto. Infine il 
cortico-bulbare si compone di fibre corticali che ti 
no sui nervi cranici. i 


Organizzazione delle aree motorie 


L'organizzazione anatomica delle aree motorie obb 
a due princìpi. In primo luogo ogni struttura n 
contiene una rappresentazione organizzata, somat 
ca del corpo, un concetto già introdotto nel Capitt 
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le aree motorie della corteccia cerebrale. L'area 4 è la corteccia 
Drimaria. L'area 6 è denominata area motoria supplementare 

(ta supplementary motor area) sulla superficie mediale, e corteccia 
fia (PMC, premotor cortex) sulla superficie laterale. L'area 8 
campi oculari frontali. Anche le lesioni in molte aree posteriori 

o provocare gravi deficit di coordinazione. 


organizzazione somatotopica è particolarmente 
nte nella corteccia motoria. Per esempio, uno stimo- 
‘o applicato alla parete mediale del giro precen- 
ererà un movimento del piede; lo stesso stimolo 
(ato a un sito latero-ventrale stimolerà un movi- 
o della lingua. La rappresentazione degli effettori 
risponde alla loro grandezza reale, piuttosto l’e- 
sione dell’area corticale dedicata a un determinato 
ne riflette sia l'importanza generale nel movi- 
o, sia il livello di controllo necessario per la sua spe- 
\ovimentazione. Perciò nel nostro cervello le dita 
o sono rappresentate da un'estesa porzione di 
{eccia motoria, proprio per l'importanza che la de- 
za manuale assume per ogni essere umano. L'orga- 
ione somatotopica può essere dimostrata in modo 
invasivo mediante la stimolazione magnetica tran- 
lica (MS), posizionando la bobina (coil) sopra la 
kccia motoria. Man mano che il centro della bobina 


viene spostato verso il basso, gli effetti della stimolazione 
si rivelano tramite il movimento del braccio, poi del pol- 
so e infine delle singole dita. 

La rappresentazione somatotopica, specialmente per 
gli effettori distali, riguarda un solo lato del corpo. Come 
nei sistemi sensoriali, ogni emisfero cerebrale è deputato 
al controllo comportamentale soprattutto della parte 
controlaterale del corpo. Per quanto riguarda i tratti cor- 
tico-spinali, tale organizzazione è consentita dalla decus- 
sazione quasi totale di queste fibre, cioè dal fatto che 
quasi tutte passano incrociandosi alla parte controlatera- 
le, nella giunzione tra il bulbo e il midollo spinale. An- 
che la maggioranza delle fibre extrapiramidali passa in- 
crociandosi sul lato opposto, così che il controllo è sui 
movimenti della parte controlaterale del corpo. L'unica 
struttura che fa eccezione a questo pattern di organizza- 
zione crociata è il cervelletto. Le fibre che escono dal cer- 
velletto decussano non appena emergono dalla struttura, 
quindi si proiettano all’emisfero cerebrale controlaterale 
attraverso il talamo, oppure ai nuclei controlaterali del 
tronco encefalico. Il risultato è che al cervelletto corri- 
sponde un’organizzazione ipsilaterale: il suo lato destro è 
associato con i movimenti del lato destro del corpo e il 
sinistro con i movimenti del lato sinistro. 

Il secondo principio generale di organizzazione riguar- 
da le relazioni fra aree motorie. Le varie componenti for- 
mano infatti una gerarchia con molteplici livelli di con- 
trollo. Come si può vedere nella Figura 11.7, al livello più 
basso della gerarchia si trova il midollo spinale. I mecca- 
nismi spinali non solo costituiscono un punto di contat- 
to fra il sistema nervoso e quello muscolare, ma a questo 
livello ha luogo anche il controllo di semplici movimenti 
riflessi. Al livello più alto vi sono le aree di associazione e 
quelle premotorie. L'elaborazione che avviene in queste 
regioni è critica per la progettazione dell’azione in base 
alle percezioni del presente, alle esperienze del passato e 
agli scopi futuri. La corteccia motoria e le strutture del 
tronco encefalico, con l'assistenza del cervelletto e dei 
gangli della base, traducono questi scopi in movimento. 

Considerare il sistema motorio come una gerarchia di 
livelli ci permette di vedere che il controllo motorio è un 
processo distribuito. Probabilmente i livelli più alti non 
sono coinvolti nei dettagli di un movimento, ma permet- 
tono ai meccanismi dei livelli più bassi la traduzione in 
movimento dei comandi motori. L'organizzazione gerar- 
chica può essere considerata anche da una prospettiva fi- 
logenetica. Negli organismi con strutture motorie primiti- 
ve il movimento è basato principalmente su semplici azio- 
ni riflesse. Una forte ondata improvvisa contro l'addome 
dell'Aplysia evoca automaticamente un riflesso di ritrazio- 
ne della branchia. Livelli di controllo ulteriori consentono 
la modificazione di questi riflessi, forse la loro espressione 
solo in determinate circostanze. Per esempio, una struttu- 
ra del tronco encefalico può inibire i neuroni spinali in 
modo tale che un cambiamento in un muscolo non inne- 
sca automaticamente un riflesso di stiramento. 
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11 i Schema della gerarchia motoria. Tutte le connessioni con gli arti 
superiori e inferiori provengono dal midollo spinale. | segnali spinali sono 
influenzati da afferenze dal mesencetalo e da varie regioni corticali, 

la cui attività è a sua volta modulata dal cervelletto e dai gangli della base. 
II controllo è quindi distribuito tra i diversi livelli della gerarchia. 


Analogamente la corteccia può fornire controlli sup- 
plementari sull’attività dei livelli inferiori della gerarchia 
motoria, proprietà che conferisce all'organismo una mag- 
giore flessibilità nell'azione. In risposta a un segnale sen- 
soriale possiamo generare tutti i movimenti che voglia- 
mo. Un giocatore di tennis può scegliere di schiacciare la 
palla in diagonale, di rovesciare o di rispondere con un 
lancio puramente difensivo. I meccanismi corticali ci per- 
mettono, inoltre, di generare azioni che dipendono solo 
in misura minima dagli indizi esterni. Possiamo cantare 
ad alta voce, agitare le mani o esprimerci a gesti. Dal mo- 
mento che riflette questa maggiore flessibilità, il tratto 
cortico-spinale è uno degli adattamenti evolutivi più re- 
centi, infatti compare solo nei mammiferi; esso provvede 
l'organismo di una nuova via con cui gli emisferi cerebra- 
li possono attivare strutture motorie antiche. 


Aspetti computazionali 
del controllo motorio 


Abbiamo appena dato uno sguardo panoramico al siste- 
ma motorio: l'atto finale è l'attivazione dei muscoli e tale 
attività può essere influenzata da segnali spinali, subcor- 
ticali e corticali. Sebbene le principali componenti anato- 
miche siano già individuate da questa sommaria descri- 


zione, restano ancora da definire i ruoli funz 
varie strutture. Per capire i processi di elabora 
l’informazione che caratterizzano i sistemi 
partire dall'esame di certi fenomeni compo 
Questa sezione mette in luce gli aspetti ci 
del controllo motorio e fa da introduzione al 
nali, in cui saranno valutate le evidenze fis 
neurologiche che permettono di form: 
del movimento volontario nell'ottica prop 
roscienze cognitive. 


Controllo periferico del movimento 
e ruolo del feedback 


La nozione di controllo gerarchico implica 
di livello superiore siano in grado di modi 
dei meccanismi ai livelli più bassi. Da ciò disa 
sono i livelli più bassi i diretti responsabili 
zione del movimento. Ne è un esempio il riflessa 
mento (o riflesso estensorio o riflesso miotal 
meccanismi spinali possono mantenere stabile la 
anche senza l'intervento di livelli superiori. 

1 meccanismi spinali sono forse mezzi sempli d 
nerare movimenti più complessi? Alla fine del XIX 
Charles Sherrington, neurofisiologo inglese 
vincitore di un premio Nobel, mise a punto una: 


rie periferiche, come i motoneuroni alfa e gli intel 
ni spinali, e le strutture corticali e subcorticali (Sh 
ton, 1947). Avvalendosi di questa procedura Sherti 
intendeva verificare se, in assenza di comandi dal! 
superiori, gli animali erano ancora in grado di p 
movimenti. In accordo con le attese, i riflessi mio 
masero intatti; anzi si ingigantirono, a causa del 
nazione di influenze cerebrali inibitorie. Cosa ana 
sorprendente, Sherrington osservò che questi anim 
tevano produrre movimenti alternati degli arti pos 
Con lo stimolo adatto, una zampa si fletteva met 
tra si estendeva, poi la prima zampa si estendeva el 
si fletteva. Ovvero, in assenza di qualunque segna 
cervello, l’animale produceva movimenti simili 
della locomozione. In seguito Sherrington oss 
questi movimenti dipendevano dall’integrità dei 
sensoriali. Quando un arto non poteva più ricev 
gnali sensoriali in seguito al taglio della radice dorsal 
midollo spinale, l'animale cessava di usare quell’arto, 
Sherrington giunse alla conclusione che la comp 
te essenziale del movimento fosse l'arco riflesso sj 
motoneuroni alfa possono innescare il movimenti 
perché il normale flusso discendente, efferente, dei 
mandi motori possa mantenersi, è necessario che 
periferia arrivi un segnale sensoriale continuo, te 
alle conseguenze di quei comandi. Movimenti più, 
plicati potrebbero utilizzare un processo simile, in ai 
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statica 


i sensoriali e output motori si associano in un flusso 
ioni continuo. Ogni movimento modificherebbe il 
ile sensoriale e questo nuovo segnale sensoriale fun- 
da innesco del movimento; quindi i movimenti 
iplessi potrebbero essere visti come la concatenazione 
ina serie di stimoli e risposte mediata da archi riflessi. 
herrington aveva ragione solo in parte. Come non ri- 
segnali dal cervello, il movimento non richiede 
re segnali sensoriali. Questo fenomeno fu dimo- 
per la prima volta nel 1911 da T.G. Brown, il quale 
fi che, dopo la resezione sia del midollo spinale che 
radici dorsali, l'animale da esperimento era ancora 
rado di produrre i movimenti ritmici della locomo- 
ne (Figura 11.8). Quindi i neuroni nel midollo spinale 
\ in grado di generare un'intera sequenza di azioni 
a alcun feedback esterno. 

luesti neuroni, chiamati generatori centrali di pattern, 
10 bene in evidenza due caratteristiche importanti 
controllo motorio. In primo luogo essi costituiscono 
anismo potente per attuare il controllo gerarchi- 
movimento. Si consideri, per esempio, il modo in 
| il sistema nervoso potrebbe controllare l'avvio della 
mozione. Le strutture cerebrali non dovrebbero ne- 
riamente specificare un pattern di attività muscola- 
‘ma semplicemente attivare gli appropriati generatori 
pattern entro il midollo spinale, i quali attiverebbero 
pi i comandi muscolari. Il sistema è veramente gerarchi- 


11.8. \imovimento è ancora 
possibile dopo la resezione 

del midollo spinale. Nel classico 
esperimento di Brown, il midollo 
spinale venne reciso in modo 

da isolare dal cervello i nervi diretti 
alle zampe posteriori. Quando 

li sî faceva camminare su un tapis 
roulant, ì gatti erano ancora in grado 
di produrre con le zampe posteriori 
movimenti stereotipati e ritmici. 
Essendo stati eliminati tutti gli input 
dal cervello, i comandi motori 
dovevano provenire dalla porzione 
inferiore del midollo spinale. 
Adattata da Kandel et al. (1991). 


Livello della sezione 
del midollo 


co, in quanto i livelli superiori devono occuparsi soltanto 
di inviare gli ordini necessari perché una certa azione sia 
realizzata, quindi sono i meccanismi dei livelli inferiori a 
tradurre gli ordini in un particolare movimento. 

Non ci dobbiamo aspettare che vi siano generatori 
centrali di pattern per una vasta gamma di movimenti. 
La locomozione probabilmente rappresenta una situazio- 
ne speciale, un'azione per compiere la quale si sono evo- 
luti meccanismi specializzati. Ma anche movimenti più 
arbitrari potrebbero utilizzare generatori centrali di pat- 
tern. Quando ci protendiamo per afferrare un oggetto, 
per esempio, i meccanismi dei livelli inferiori potrebbero 
effettuare gli aggiustamenti posturali necessari a impedire 
al nostro corpo di rovesciarsi e cadere per via dello spo- 
stamento di baricentro. 

L'altro concetto importante scaturito dal lavoro di 
Brown è che i movimenti non dipendono interamente 
dal feedback periferico. Essi devono quindi implicare rap- 
presentazioni mentali dei pattern dell’azione. Negli ulti- 
mi cinquant'anni questa ipotesi è stata confermata da 
una miriade di prove sperimentali. Un'importante dimo- 
strazione del controllo centrale del movimento è venuta 
da un esperimento su una colonia di scimmie che viveva- 
no in un grande spazio, chiuso da un recinto (Taub e Ber- 
man, 1968). A queste scimmie furono recise le radici dor- 
sali; in questo caso si parla di animali deafferentati, ov- 
vero privati di tutte le afferenze o feedback sensoriali dal- 
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11,9 Movimento in assenza 

di feedback sensoriale. Se si taglia 

la radice dorsale su un lato del corpo, 
l'animale non utilizza più l'arto 
superiore innervato da quelle fibre, 
ma lo lascia penzolare inerte lungo 

Il fianco. Con un secondo intervento 
chirurgico si taglia la radice dorsale 
anche sull'altro lato. A questo punto 
il cervello non riceve più informazioni 
sensoriali da nessuno degli arti 
superiori. Paradossalmente a questo 
punto le scimmie cominciano 

a utilizzare entrambe le braccia: 

si muovono con andatura tetrapode, 
si arrampicano sulle pareti 

della gabbia e afferrano gli oggetti 
con le mani. 


l'arto interessato. In questo studio la deafferentazione fu 
eseguita in due fasi. Nella prima fase l'intervento venne 
limitato a un singolo arto anteriore. In seguito all’opera- 
zione, gli animali davano ben pochi segni di poter anco- 
ra usare quell'arto: lo tenevano penzoloni lungo il fianco 
e non si impegnavano mai in attività che richiedessero 
azioni coordinate di entrambi gli arti anteriori, come per 
esempio l'arrampicarsi. Nella seconda fase venne recisa la 
radice dorsale anche nell'arto anteriore rimasto fino a 
quel momento intatto. Paradossalmente a questo punto 
gli animali cominciarono a usare entrambi gli arti ante- 
riori (Figura 11.9). Un osservatore esterno avrebbe avuto 
molte difficoltà a notare una qualunque anomalia nel 
comportamento di queste scimmie, che si muovevano 
nella loro gabbia con una normale andatura tetrapode e 
potevano essere indotte ad arrampicarsi con la lusinga di 
una ricompensa. Questi risultati dimostrano che i segnali 
sensoriali non sono essenziali per il movimento, benché, 
come si può facilmente prevedere, un animale preferisca 
utilizzare un arto che conserva intatta la ricezione dei se- 
gnali sensoriali. 

Lo stesso fenomeno è stato osservato in soggetti uma- 
ni con gravi deficit sensoriali, o neuropatie. In alcune per- 
sone le fibre sensoriali periferiche vanno incontro a dege- 
nerazione o perdono la funzionalità per ragioni scono- 
sciute, mentre le fibre motorie restano relativamente ri- 
sparmiate, forse per via del loro minor calibro e delle ri- 
dotte necessità metaboliche. Test clinici accurati sono ne- 
cessari per accertare che le estremità distali non conserva- 
no alcuna percezione residua della posizione delle artico- 
lazioni, né sensazione tattile. È stato segnalato il caso di 
un paziente insensibile alla puntura di un ago, o persino 
a stimoli elettrici di moderata intensità (Rothwell et al., 
1982). Eppure, nonostante i loro gravi deficit sensoriali, 
questi pazienti sono ancora in grado di effettuare movi- 
menti complessi. La Figura 11.10 mostra i movimenti 
compiuti da un paziente a cui si era chiesto di tracciare 


nell'aria figure geometriche. Ogni volta la fi 
gnata correttamente, nonostante che i gesti 
l'interazione coordinata di molti muscoli. 
Il fatto che questi pazienti siano in grado di 
dimostra che questi movimenti sono generati 
centrale, senza che intervengano processi ret 
feedback. Ciò, comunque, non significa cheil 
poco importante. In sua assenza gli errori si a 
rapidamente e perfino nei gesti iniziali i mo 
sono precisi quanto quelli dei soggetti che conse 
tatte le loro capacità sensoriali. I problemi sonop 
mente marcati con i movimenti che coinvol; 
colazioni. Per tracciare i segni che si vedono nel a 
11.10 è sufficiente una semplice rotazione a livel 
spalla; quando è necessario coordinare l'attiy 
giunture, la precisione diminuisce di molto (Gord 
1995). Inoltre il feedback è essenziale per l’apprend 
e per mantenere il sistema motorio ben calibrato. 
tore di freccette sfrutta costantemente il risultato d 
mo tiro per aggiustare la mira del nuovo lancio. 


Rappresentazione dei programmi di movim 


Le ricerche svolte sui generatori centrali di patter 
movimento in assenza di feedback sensoriale mett 
luce l’importanza fondamentale della rappre 
nel controllo motorio. I pazienti deafferentati d j 
di vista funzionale devono possedere una rappr 
zione mentale delle conseguenze attese di un co 
motorio. Per esempio, essi devono avere appreso 
dei comandi motori necessari per disegnare una 
o unotto, e tali comandi devono essere accessibili 
richiedere alcun feedback. Identificare le prop 
queste rappresentazioni, e i processi con cui 
dotte in azioni, è un problema di importanza 
mentale (Keele, 1986). 


Ì 10 Movimenti prodotti da un paziente affetto da una grave 
Dpatia sensoriale. Con la fotografia al rallentatore si registrarono 

BSÙ compiuti dal paziente nel tracciare in aria un cerchio, un otto 
Quadrato. Tutti i movimenti sono stati eseguiti al buio. Malgrado 
fisenza del feedback propriocettivo, cinestesico e visivo, le figure sono 
seguite correttamente. 


Contenuto dei programmi motori 


\onsideriamo un compito motorio semplice: al soggetto 
Mepresentata una luce in una certa posizione poi, dopo 
è stata spenta, gli si chiede di muovere il braccio verso 
e. Con la pratica la prestazione del soggetto migliora, 
{he se ogni possibilità di un feedback visivo dell'arto in 
mento gli è preclusa. Il soggetto potrebbe, per esem- 
effettuare il movimento con maggiore rapidità e 
moerrori; ciò implica che la sua rappresentazione men- 
del movimento si è modificata. Ma come? Vi sono due 
bilità: il soggetto può aver sviluppato una rappresen- 
done del movimento desiderato basata sulla distanza 
înè potrebbe aver appreso che un certo pattern di atti- 
muscolare porterà l’arto alla distanza desiderata), op- 
può aver sviluppato una rappresentazione della posi- 
finale basata sulla locazione spaziale. Secondo que- 

la ipotesi, la pratica potrebbe migliorare la rappre- 
tazione della collocazione finale dell'arto, fino a farla 
idere con la posizione-target. 
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Emilio Bizzi e i suoi collaboratori al MIT (1984) hanno 
raccolto prove che confermano l'ipotesi secondo cui la 
rappresentazione mentale si fonderebbe principalmente 
su un codice di posizione spaziale. Nei loro esperimenti, 
questi ricercatori addestrarono scimmie deafferentate a 
eseguire un semplice compito di indicazione (pointing). 
Ad ogni prova appariva una luce in una delle varie posi- 
zioni possibili; dopo che la luce era stata spenta, l'anima- 
le doveva ruotare il gomito fino a portare il braccio nella 
posizione-target. 

Le prove cruciali furono quelle in cui, all’inizio del 
movimento, veniva applicata all'arto una forza opposta, 
allo scopo di trattenerlo per qualche istante nella posizio- 
ne iniziale. Poiché le prove avvenivano al buio, gli ani- 
mali, essendo deafferentati, non si accorgevano che il 
loro movimento era neutralizzato da una forza contraria. 
La questione critica era in quale posizione sarebbe termi- 
nato il movimento, una volta che la forza contraria aves- 
se cessato di agire. Se l'animale aveva appreso che l’atti- 
vità muscolare di una certa intensità portava l'arto a una 
determinata distanza, l'applicazione della forza contraria 
avrebbe dovuto produrre un movimento troppo breve, 
che si arrestava prima di raggiungere il target. Ma se l’a- 
nimale generava un comando motorio che specificava la 
posizione spaziale desiderata, allora, una volta rimossa la 
forza opposta, il movimento doveva raggiungere il suo 
Obiettivo. Come sì può vedere nella Figura 11.11, i risul- 
tati furono nettamente a favore dell'ipotesi della rappre- 
sentazione fondata sulla posizione spaziale. Quando la 
forza opposta era in azione, l'arto restava nella posizione 
di partenza; non appena la forza cessava, l'arto veniva 
portato rapidamente nella posizione corretta. 

Una dimostrazione ancor più chiara del controllo da 
posizione finale è venuta da un esperimento di follow- 
up. In questo caso si usava la forza esterna per portare 
l'arto dalla posizione iniziale a quella finale, non appena 
la posizione-target si illuminava. A causa dell'intervento 
chirurgico subìto, gli animali non percepivano lo sposta- 
mento passivo. Quindi, la questione centrale era definire 
ciò che avveniva all’inizio del movimento. Posto che gli 
eventi muscolari fossero programmati in modo da copri- 
re la distanza desiderata, la spinta avrebbe fatto arrivare il 
braccio molto oltre la posizione-target. Ma se la program- 
mazione del movimento sì basava sulla posizione finale 
da raggiungere, allora non ci sarebbe stato nessun movi- 
mento, dato che il braccio era già stato portato sul bersa- 
glio. Nessuna di queste due previsioni fu confermata. Al 
cessare della forza esterna, l'arto ritornava alla posizione 
originale; dopo qualche centinaio di millisecondi, questo 
movimento si invertiva, per dirigersi verso la posizione 
finale. Questo ritorno verso la posizione di partenza si 0s- 
servava anche applicando la stessa procedura a scimmie 
coi meccanismi di feedback intatti. Questi risultati forni- 
scono prove ancora più forti a favore dell'ipotesi della 
posizione spaziale e rivelano alcuni aspetti della dinami- 
ca di questa rappresentazione. Nel momento in cui la po- 
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11 .11 Il controllo esercitato dalla posizione finale. (a) Scimmie deafferentate furono addestrate a muovere il braccio nell'oscurità verso 
una posizione-target, indicata da una luce rimasta accesa solo per breve tempo. Il tracciato superiore mostra la posizi 
da una posizione iniziale alla posizione-target. Il tracciato inferiore rappresenta l'attività EMG nel bici 
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in grado di compiere esattamente il movimento di indicazione (pointing) malgrado l'assenza di qualsiasi fonte di feedback sensoriale. (b) Alli 
del movimento si applica all'arto una forza contraria, che impedisce al braccio di muoversi (rappresentata dalla barra sotto il tracciato relativo 
del braccio). Una volta che questa forza viene rimossa, l'arto si muove rapidamente verso la posizione-target corretta. Dal momento che non 


sizione-target si illuminava, la scimmia stava ancora ge- 
nerando un comando motorio che corrispondeva alla po- 
sizione iniziale (Figura 11.12). Perciò, quando la forza 
contraria veniva eliminata, il braccio incominciava a spo- 
starsi verso questa posizione. Una volta identificata la po- 
sizione-target, la rappresentazione dei comandi d'azione 
a essa corrispondenti viene attivata e il braccio si muove 
verso la posizione-target. Questo esperimento ha dimo- 
strato che il movimento può essere visto come il passag- 
gio da uno stato posturale a un altro. 

Quando la si inquadra nella teoria della gerarchia mo- 
toria, la progettazione del movimento in base alla loca- 
zione spaziale presenta aspetti computazionali interes- 
santi. In tale prospettiva il livello più alto del sistema di 
progettazione deve individuare una configurazione fina- 
le, un movimento finalizzato a un certo scopo, mentre ai 
livelli inferiori della gerarchia motoria può spettare il 
compito di mettere in atto quel piano d'azione nei suoi 
dettagli. Consideriamo l'applicazione di questo principio 
a un compito motorio semplice, come spostare la mano 
dalla tastiera del computer per afferrare una tazzina di 
caffè posta di lato. Questa azione può essere realizzata in 
molti modi: possiamo guardare la tazza e guidare così i 
movimenti della mano, possiamo andare alla cieca re- 
stando assorti nel lavoro che stiamo facendo, oppure 
possiamo ruotare il busto in modo da avere la tazza pro- 
prio di fronte. Questa abbondanza di scelte è resa possibi- 
le dal fatto che possediamo una molteplicità di articola- 
zioni (gomito, spalla, vita) che conferiscono grande fles- 
sibilità al nostro agire; ma tanta abbondanza non può 
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1 1.1 2 Movimenti di pointing a partire da una posizione inizi 
spostata. Prima che insorgesse l'attività EMG, l'arto della scimmia 
(linea continua) veniva spostato meccanicamente nella posizione-tal 
Quando la forza esterna era eliminata, l'arto cominciava 

a muoversi per ritornare nella posizione iniziale, dopo di che invertiva: 
la direzione per portarsi verso la posizione-bersaglio. | comandi 
centrali (linea tratteggiata) possono essere visti come una funzione _ 
a gradini che ricollega una posizione a un'altra, specificando inizia 

la posizione di partenza per poi spostarsi bruscamente verso 
la posizione-target. Adattata da Bizzi et al. (1984). 
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mentare la complessità del sistema di controllo. 
l'ipotesi della locazione spaziale, il livello più 
lla gerarchia motoria non deve rappresentare altro 
) scopo finale dell'azione: il fatto che gomito e 
sumano una posizione che rende possibile affer- 
a con il minimo sforzo. Il modo in cui tale 
o viene raggiunto non rientra necessariamente in 
i rappresentazione. La traduzione dell'obiettivo fi- 
n una determinata traiettoria coinvolge invece i li- 
bassi della gerarchia motoria. 
vero che il gruppo di Bizzi ha fornito prove molto 
a favore dell'ipotesi che il movimento viene proget- 
base alla posizione finale, è però vero anche che 
lin grado di rappresentarci altri parametri del movi- 
o, come la distanza. Per esempio, siamo capaci di ri- 
un movimento a una distanza fissa, anche 
o si tratta di riportarla in un’altra posizione dello 
io. Inoltre, quando i movimenti coinvolgono una se- 
za di posizioni, gli errori che insorgono nei movi- 
iti iniziali si ripercuotono su quelli finali. Se la rap- 
tazione della sequenza fosse mediata da tante posi- 
ni indipendenti, non dovremmo osservare questa per- 


tre siamo in grado di controllare il modo in cui 
liamo un certo movimento. Per esempio, nel rag- 
la tazzina di caffè possiamo scegliere di stendere 
to il braccio, oppure possiamo piegarci in avanti 
itando il busto. E ancora, possiamo variare la velocità 
cui eseguiamo un movimento. In molti compiti la 
oria del movimento è importante quanto la posi- 
ne finale. Quando una pattinatrice esperta esegue una 
ra in aria, è essenziale che tocchi terra nel modo cor- 
per poter mantenere l'equilibrio. Ma è altrettanto 
ortante che il salto segua una certa traiettoria, perché 
ta possa eseguire il numero desiderato di rotazioni 
laria in modo aggraziato. La rappresentazione della po- 
zione finale rivela, dunque, le capacità fondamentali 
il sistema per il controllo motorio; le capacità di proget- 
lare sia la distanza sia la traiettoria evidenziano un’ulte- 
flessibilità nei processi di controllo. 
Consideriamo un’altra possibilità. Finora abbiamo 
sso in evidenza la natura gerarchica del sistema moto- 
p. Al livello più alto, la rappresentazione riguarderebbe 
posizione e lo scopo del movimento; ai livelli inferiori 
betterebbe invece di trasformare il programma in movi- 
enti effettivi. Secondo una teoria alternativa, la proget- 
tazione della distanza e della posizione costituiscono in 
rtaltà due forme indipendenti di rappresentazione (Figu- 

111.13). Questa ipotesi spiega perché i movimenti di 
inting, ovvero di indicazione, avvengano di solito in 
fasi: una fase veloce, balistica, in cui il braccio viene 
portato in prossimità del bersaglio, seguita da una secon- 
fase in cui viene raggiunta l'esatta posizione-bersaglio. 
Benché la seconda fase sia stata interpretata come la di- 
trazione dell'attività di processi a feedback, essa po- 
bbe anche riflettere la transizione da una forma di rap- 


(a) ello gerarchico b) Modello del controllo 


Posizione 
(obiettivo finale) 


indipendente 


e 


Traiettoria 
(movimento) 


11.1 3 Progettazione dei comandi motori în base alla locazione 
spaziale oppure alla traiettoria. (a) Nel modello gerarchico gli obiettivi 
finali sono specificati inizialmente come posizioni-target, poi deve 
intervenire un processo di traduzione che determina la traiettoria 

e l'attività muscolare necessaria per spostare l'arto verso l'obiettivo finale. 
(b) Secondo un'ipotesi alternativa, la progettazione in base alla locazione 
oppure alla traiettoria sono due forme di rappresentazione indipendenti 
per determinare l'attività dei muscoli. 


presentazione della distanza, a un'altra riguardante la po- 
sizione spaziale. 

Alcuni risultati sperimentali sembrano supportare l'i- 
potesi delle due distinte forme di rappresentazione. Ri- 
chard Abrams e i suoi collaboratori (1994) presso la Wa- 
shington University di St. Louis hanno condotto un 
esperimento in cui i soggetti vedevano un puntino spo- 
starsi, sullo schermo di un computer, di un angolo visi- 
vo pari a 4° oppure 7°. In blocchi di prove differenti i 
soggetti dovevano riprodurre la distanza percorsa dal 
puntino, oppure indicare la posizione finale che aveva 
raggiunto. La manipolazione critica consisteva nel fatto 
che, in metà delle prove, alcuni elementi dello sfondo si 
muovevano sul display in direzione opposta al punto. 
Questo movimento generava una potente illusione otti- 
ca, amplificando il movimento percepito dal soggetto (Fi- 
gura 11.14). L'effetto di questa illusione sulle prestazio- 
ni dei soggetti si manifestava nella condizione detta del 
«compito di distanza», in cui la distanza percorsa dal 
puntino veniva sovrastimata rispetto a quando gli ele- 
menti dello sfondo si muovevano nella stessa direzione 
del punto. L'effetto sulla prestazione prodotto dal movi- 
mento dello sfondo era invece minimo nella condizione 
del «compito di posizione». Se le risposte dei soggetti si 
fossero basate nelle due diverse condizioni sperimentali 
su un unico sistema rappresentazionale, l'illusione avreb- 
be dovuto influire allo stesso modo in entrambe; il fatto 
che l'illusione producesse effetti diversi nelle due condi- 
zioni indica che i movimenti erano guidati da rappre- 
sentazioni differenti. 

Nello studio di Abrams soltanto la rappresentazione 
della distanza era sensibile agli effetti dell’illusione otti- 
ca, mentre la rappresentazione della posizione appariva 
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11.14 Dissociazione tra la progettazione del movimento in base 

alla locazione spaziale oppure alla distanza. (a) Un puntino veniva 
spostato verso destra, per una distanza di 4° oppure di 7°. In metà delle 
prove anche lo sfondo si muoveva verso destra, mentre nell'altra metà 

sî muoveva verso sinistra, In due diverse condizioni sperimentali i soggetti 
dovevano muovere una leva che indicava la distanza percorsa dal puntino 
oppure la sua posizione finale. (b) | giudizi sulla distanza del puntino- 
target erano più sensibili al movimento dello sfondo di quanto 

non lo fossero ì giudizi sulla locazione spaziale. Adattata da Abrams 

e Landgraf (1990). 


immune da queste distorsioni percettive. Risultati come 
questi suggeriscono un'ipotesi stimolante: che nel cer- 
vello umano possano essersi evolute due distinte moda- 
lità per la pianificazione dei movimenti. Forse la proget- 
tazione in base alla posizione costituisce un sistema più 
antico e più primitivo, nel quale la rappresentazione 
deve semplicemente specificare lo scopo o la posizione- 
target di un'azione. Questo sistema potrebbe produrre 
movimenti che raggiungono una posizione-target finale, 
ma è dotato di scarsa flessibilità. Invece un secondo si- 
stema potrebbe essere capace di programmare la distan- 
za e di specificare il modo, o la forma, in cui un'azione 
viene realizzata. Questo sistema potrebbe conferire fles- 
sibilità, al prezzo però degli ulteriori costi legati alla pro- 
gettazione. 


Livello concettuale 


Livello dei sistemi di risposta 


Livello dell'attuazione motoria 


11,15 Il controllo gerarchico dell'azione. La progettazione 
e l'apprendimento del movimento possono avvenire a molteplici] 
Al livello più basso stanno i comandi effettivi per tradurre in pratica 
una certa azione. Al livello più alto vi sono le rappresentazioni asti 
dello scopo di quell'azione. In genere lo stesso scopo è raggiungi 
attraverso una molteplicità di possibili azioni. L'apprendimento awe 
a tutti | livelli, Se i comandi motori (il livello più basso) sono ben sta 
l'apprendimento motorio si limiterà al rafforzamento delle rappre! 
più astratte, senza coinvolgere i muscoli. 


Wi Rappresentazione gerarchica delle sequenze 
di movimenti 


Nelle azioni sopra descritte i movimenti richiede 
sti semplici, come l'indicare una particolare posizioni 
lo spazio. Ma la maggior parte delle azioni che comp 
è più complessa e comporta un'intera sequenza di 
menti. Quando siamo alla battuta, giocando a tel 
dobbiamo gettare in aria la palla con la mano non di 
nante, mentre con l’altra facciamo oscillare la raccl 
modo da colpire la palla un attimo dopo che la rota 
giunta all'apice. Quando suoniamo il piano, di 
battere i tasti in una sequenza ben precisa, con il ritmo) 
forza appropriati. Queste azioni sono forse costruite ci 
gando semplicemente tra loro movimenti indipende 
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UNZIONA IL CERVELLO 


del fatto che le informazioni spaziali posso- 
i diverse nei sistemi deputati alla percezio- 
associati alla guida dell'azione, provate a 
ito descritto in figura. Mentre vi trovate in uno 
lite un amico a disporre un oggetto a 6-12 m dî 
li fate muovere il vostro amico lungo la per- 
e ditegli di fermarsi quando, secondo la vo- 
‘entrambi alla stessa distanza dall'ogget- 
‘Scoprite quanto accurata è stata la vostra valuta- 
‘al vostro amico di portare l'oggetto in una nuo- 
‘compresa tra 6 e 12 m di distanza. Quando 
te gli occhi e camminate in avanti, cercando di 
oprio all'altezza dell'oggetto. Misurate poi l'ac- 

ostra valutazione. 
vostra prestazione sia nella media, troverete una 
ne (Loomis et al., 1992): dovreste essere stati 
nella prima valutazione, sottovalutando la distan- 
dall'oggetto, e invece piuttosto esatti nella secon- 
zione tra le due forme di giudizio, l'una percetti- 
ile a quella osservata nell'esperimento di 
situazioni i risultati indicano che i giudizi re- 
istanza si fondano su sistemi rappresentazionali 
giudizi sulla posizione sono veritieri, la rappresen- 
è soggetta a distorsioni percettive. Nella no- 
distanze sono altamente compresse: le cose sono 
lontane di quel che sembrano (si tratta forse di un 
sicurezza», che ci garantisce di prepararcì în tempo 
:datore?). Ma, come questo esperimento dimostra, 


no governate da strutture rappresentazionali ge- 
hiche che controllano l'intera sequenza? La risposta 
ita è la seconda. Queste azioni sono guidate da rap- 
ntazioni gerarchiche, strutture che organizzano gli 
elementari in insiemi integrati di gesti. Il concetto di 
uppamento (chunking), già introdotto nel Capitolo 8 
ando dei limiti di capienza della memoria, è molto im- 
lante anche per la rappresentazione dell'azione. Quan- 
ona il piano tale struttura è evidente: la partitura 
sicale definisce misure e frasi. Princìpi simili si applica- 
in modo molto meno consapevole, a tutte le azioni 
richiedono abilità ed esperienza. 
Pigura 11.15 presenta un modello sviluppato da Do- 
ay (1987), della University of California, per di- 
e come l'idea di rappresentazione gerarchica si 
sa applicare al controllo motorio. Il livello più alto del- 
‘hia, quello concettuale, corrisponde alla rappre- 
zione dello scopo dell’azione. Nel nostro esempio il 
20 intende accettare l'invito della ragazza a ballare. 
lo successivo, questo scopo deve essere tradotto in 
insieme di movimenti. Il ragazzo potrebbe compiere 
l gesto, come offrire la mano alla sua dama o incomin- 


are la posizione tramite la percezione o tramite l'azione 


i nostri sistemi per l'azione non si lasciano ingannare così facilmen- 
te. Quando ci muoviamo verso la posizione del nostro obiettivo, la 
compressione della distanza, se c'è, è molto piccola. 


Direzione in cui si formula il giudizio 
percettivo sulla distanza 


bic 
Bersaglio DI E 


DI 


(0) 


Giudizio percettivo della distanza. Per questa dimostrazione sono 
necessarie due persone. L'osservatore, O, dovrebbe stare fermo in piedi 
Pea prefissata entro un ampio spazio aperto. 

Lo sperimentatore, E, prima dispone un oggetto-bersaglio in un certo 
punto dello spazio, poi cammina in senso perpendicolare all'oggetto 
e si ferma quando O ritiene che sì trovino entrambi alla stessa distanza 
dal bersaglio (D1 = D2). | risultati saranno alquanto sorprendenti. 


ciare a battere i piedi seguendo il ritmo. Oppure potrebbe 
rispondere all'invito verbalmente, scegliendo una frase da 
un vasto repertorio di risposte appropriate: «Sì, mi farebbe 
molto piacere», o «Sì, morivo dalla voglia di muovermi un 
po'», o ancora «Sì, questa musica è bellissima». MacKay ha 
usato per questo livello il termine livello Jessicale, al fine di 
indicare che uno stesso concetto può essere espresso da di- 
versi insiemi di azioni. I livelli inferiori della gerarchia tra- 
durranno poi queste unità in pattern di attivazione mu- 
scolare. Per esempio, una risposta verbale richiederà un 
particolare pattern di attività nei muscoli per l’articolazio- 
ne vocale, mentre il dare la mano alla dama richiederà 
movimenti del braccio e delle dita. 

La struttura gerarchica di questo modello è esplicita: a 
ogni livello corrisponde una forma diversa di rappresen- 
tazione dell'azione. Le azioni possono essere descritte in 
relazione agli obiettivi che si perseguono, e questo livello 
non comporta necessariamente una forma specifica di 
traduzione pratica. Sia che il nostro cavaliere produca 
una risposta fisica oppure verbale all'invito ricevuto, le 
due forme di risposta hanno in comune un livello della 
rappresentazione. Analogamente, quando esprimiamo 
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un messaggio linguistico in forma orale oppure scritta, la 
rappresentazione è comune sia al livello concettuale che 
a quello lessicale. Non è necessario che tutte le informa- 
zioni abbiano una rappresentazione completa ai livelli 
più alti della gerarchia. 

Il modello di MacKay si è dimostrato utile anche per 
Spiegare l'apprendimento di nuovi pattern motori. Spesso 
l'apprendimento motorio viene attribuito ai livelli inferiori 
della gerarchia. Siamo soliti dire che i nostri muscoli han- 
no appreso una certa risposta, per esempio mantenere l’e- 
quilibrio su una bicicletta, o lanciare con precisione una 
freccetta. La nostra difficoltà nello spiegare a parole come 
riusciamo a eseguire le azioni che richiedono particolare 
destrezza, ci rafforza nella convinzione che il loro appren- 
dimento non abbia nulla a che fare con la cognizione. Il 
ginnasta olimpionico Peter Vidman ha espresso questa 
sensazione nel modo seguente: «Quando mi avvicino al- 
l'attrezzo... l'unica cosa a cui penso è... la prima mossa da 
fare... Poi il corpo prende il sopravvento e, se tutto va bene, 
la cosa procede in modo automatico...» (Schmidt, 1987). 

Ma uno studio più approfondito rivela che alcuni aspet- 
ti dell’apprendimento motorio sono indipendenti dal si- 
stema muscolare che manda a effetto quelle azioni. Potete 
ottenerne da soli una semplice dimostrazione, prendendo 
un pezzo di carta e facendo la vostra firma. Dopo averlo 
fatto, ripetete l’azione usando la mano non dominante. 
Ora ripetetela di nuovo, tenendo la penna fra i denti. Se 
poi vi sentite particolarmente avventurosi, toglietevi scar- 
pe e calzini e tenete la penna con le dita dei piedi. 

Anche se le produzioni atipiche non sono regolari 
quanto la vostra solita firma, il risultato più straordinario 
che emerge da questa dimostrazione è l'alto grado di so- 
miglianza fra tutte queste produzioni; la Figura 11.16 ne 
offre un esempio. Il livello superiore di rappresentazione 
dell'azione è indipendente dal particolare gruppo di mu- 
scoli usato nell’attuarla, qualunque esso sia. Le differenze 
nel prodotto finale riflettono il fatto che alcuni gruppi 
muscolari sono più esperti di altri nel tradurre in azione 
concreta una rappresentazione astratta. 

Se lo analizziamo da questo punto di vista, vediamo 
che l'apprendimento motorio può avvenire a molteplici 
livelli. Quando un'azione appresa viene prodotta da un 
nuovo insieme di effettori, l'apprendimento coinvolge 
soprattutto il livello più basso. Quando invece acquisia- 
mo una nuova azione, gli effetti dell'apprendimento pro- 
babilmente coinvolgono i livelli più concettuali della ge 
rarchia. Per dimostrarlo, MacKay formò un gruppo di 
soggetti che parlavano fluentemente inglese e tedesco, 
quindi chiese loro di pronunciare frasi insolite, del tipo 
«Questa mattina mi sono alzato da letto undici volte», 1 
soggetti dovevano ripetere la frase in inglese parecchie 
volte; come previsto, con la pratica divennero più veloci. 
A quel punto MacKay chiese loro di ripetere la stessa fra- 
se, ma questa volta in tedesco (un compito detto test di 
trasferimento, o transfer test). Benché non avessero mai 
pronunciato quella frase in lingua tedesca, i soggetti di- 
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11 A) 6 Le rappresentazioni motorie non sono associate 
sistemi effettori. Queste cinque versioni della frase Cognitive 
sono state prodotte usando la penna con: (a) la mano destra, 
destro, (c) la mano sinistra, (d) la bocca ed (e) il piede desti 
produzioni mostrano un alto grado di somiglianza, malgrado) 
differenze nello scrivere con queste cinque diverse parti del ca 


mostrarono di compiere un trasferimento perfei 
locità era la stessa di quella che avevano acquis 
tendo la frase in inglese. 

Secondo MacKay in questa situazione gli effi 
pratica sono limitati al livello superiore, a 
rappresentazione. Poiché i soggetti sono bilingui, 
più bassi della gerarchia sono ben consolidati, pi 
rappresentazione degli elementi lessicali è molto 
entrambe le lingue, e lo stesso vale per la tra 
tali elementi in pattern articolatori. Ciò che vie 
so, quindi, sono i nuovi concetti espressi dalle fi 
lite. Trattandosi di un livello astratto, i va 
prendimento si manifestano sia nella lingua in 
getto ha fatto pratica, sia in quella non praticata, 

L'importanza dell’organizzazione gerarchica. 
trollo dell’azione è un fatto ben noto da lungo tte 
campo della psicologia dello sport. Durante la] 
zione, spesso si insegna agli atleti a provare i mo 
mentalmente. Come nel test di trasferimento di 
ci si aspetta che l'esercizio mentale abbia un effett 
tivo sulle prestazioni, in base al presupposto chi 
pratica rafforza le rappresentazioni ai livelli più al 
gerarchia. Un bravo ginnasta può migliorare la p 
ne simulando mentalmente i suoi esercizi abitu 
principiante al gioco del golf può trarre benefi 
dando il video girato durante la gara di un profes 
Le lunghe ore di pratica contribuiscono a raffo 
velli più bassi della gerarchia. 
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i fisiologica delle vie motorie 


do del movimento, finora abbiamo sottolineato 
le punti critici: in primo luogo, come accade per tutti i 
cognitivi complessi, anche il controllo motorio è 
ito su varie strutture anatomiche; in secondo luo- 
‘ueste strutture operano secondo un'organizzazione 
ica. Abbiamo visto che il concetto di gerarchia si 
anche agli aspetti comportamentali dell'analisi. | 
li superiori della gerarchia motoria riguardano la pro- 
zione, ovvero il modo in cui un'azione realizza un 
obiettivo; i livelli inferiori sono invece deputati alla 
duzione dell'obiettivo in movimenti. Ora passeremo a 

ninare le relazioni fra la struttura gerarchica e il com- 
ortamento. Qual è il modo migliore per caratterizzare il 
olo funzionale delle diverse componenti del sistema 
ptorio? In questo paragrafo esamineremo più in detta- 
0 la neurofisiologia del controllo motorio; in quello 
ivo affronteremo lo stesso problema dal punto di 
della neurologia. 


resentazione neurale del movimento 


problema di quale sia il modo migliore per caratterizza- 
è l'attività cellulare nelle strutture motorie del SNC ap- 
issiona i neurofisiologi da molto tempo, senza che an- 
ra se ne venga a capo. La stimolazione diretta della cor- 
(cia motoria primaria può produrre movimenti discreti 
orno al fulcro di particolari articolazioni, ed è stata 
le per mappare la topografia della corteccia motoria. 
fi questo metodo non fornisce alcuna indicazione sul- 
ittività dei singoli neuroni, e non può essere usato per 

diare come e quando le cellule diventano attive du- 
inte il movimento volontario. Per analizzare questi 
spetti, dobbiamo registrare l’attività di cellule singole e 

ederci quali parametri del movimento essa codifichi. 
Per esempio, l’attività cellulare è correlata con la direzio- 
#0 con la localizzazione del movimento? 


I Sintonizzazione direzionale delle cellule motorie 


Apostolos Georgopoulos (1995) del Veterans Administra- 
on Medical Center di Minneapolis ha studiato questo 
oblema, registrando l’attività di singole cellule nella 
cia motoria di scimmie rhesus. Le scimmie furono 
destrate a utilizzare l'apparecchio illustrato nella Figura 
11.17, in cui l’animale deve spostare una leva in direzio- 
ne di uno tra possibili target. All’inizio della prova la 
scimmia sposta la leva su una posizione di partenza pre- 
bilita. Dopo un breve periodo di latenza, compare una 
in una posizione-bersaglio e l’animale deve spostare 
la leva in quella posizione per ottenere una ricompensa 
in cibo. Questo movimento è simile a quello che si com- 
per arrivare a prendere un oggetto e in genere implica 
la rotazione di due articolazioni, la spalla e il gomito. 


I risultati di questi studi dimostrano in modo convin- 
cente che l'attività della corteccia motoria è correlata 
molto di più con la direzione del movimento che con la 
posizione finale. La Figura 11.17a illustra l’attività di un 
neurone nel corso di movimenti radiali, diretti da una 
posizione centrale verso otto posizioni periferiche. In 
questa condizione l'attivazione cellulare fu massima con 
i movimenti in direzione dell'animale. La Figura 11.17b 
mostra i risultati ottenuti dalla stessa cellula quando i 
movimenti iniziavano da una posizione periferica per 
terminare in quella centrale, seguendo una direzione ra- 
diale. In questo caso la cellula fu attiva soprattutto con i 
movimenti che partivano dalle posizioni più distanti ed 
erano diretti, ancora una volta, verso l'animale. 

Questi dati suggeriscono che le cellule della corteccia 
motoria codifichino la direzione del movimento e che il 
movimento in una certa direzione dipenda dall'attività 
di cellule appropriate. In effetti, le cellule di una stessa 
colonna corticale sono sintonizzate su una medesima di- 
rezione del movimento, e tale direzione cambia in modo 
sistematico passando da una regione all'altra della cortec- 
cia. Tuttavia, come si può vedere dalla Figura 11.17, que- 
sta sintonizzazione direzionale delle cellule ha uno spet- 
tro molto ampio: l’attività cellulare era significativamen- 
te maggiore con quattro delle otto direzioni. 

Poiché lo spettro della sintonizzazione è così ampio, è 
opportuno considerare un sistema di codifica alternativo. 
Il comando di muovere in una certa direzione si distri- 
buisce a tutte le cellule dedicate a un particolare arto, La 
risposta di ogni cellula dipende dalla corrispondenza, più 
o meno forte, fra la direzione-target e la direzione prefe- 
renziale della singola cellula. Se le due direzioni coinci- 
dono, la cellula presenterà un incremento massimo di re- 
sponsività; se la direzione-target e quella preferenziale 
hanno orientamenti opposti, la cellula presenterà un 
massimo di decremento. Quando i due assi non sono pa- 
ralleli, la risposta è una funzione della differenza. 

Questo sistema di codificazione — la sommatoria del- 
l'attività combinata di tutte le cellule - si rivela il più pre- 
ciso, quanto a capacità predittiva sulla direzione del mo- 
vimento. Georgopoulos e collaboratori lo hanno definito 
vettore di popolazione, poiché questo termine esprime 
il fatto che un evento globale, cioè il movimento in una 
certa direzione, può derivare dalla somma dell'attività di 
molti elementi, ognuno dei quali apporta un proprio, 
piccolo, contributo (Figura 11.18). Il vettore di popola- 
zione è uno strumento potente per analizzare la neurofi- 
siologia del movimento. Per esempio, una volta messa in 
grafico l’attività delle cellule rispetto alla direzione del 
movimento, si trova che, qualunque sia il movimento, il 
vettore di popolazione si accorda molto bene con la 
traiettoria effettiva seguita all'animale; perciò l'analisi è 
valida per il movimento nello spazio tridimensionale. 

È essenziale fattorizzare il tempo nella rappresentazio- 
ne direzionale del movimento. Nella corteccia motoria, il 
vettore di popolazione si sposta nella direzione dell'im- 
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11.1 7 L'attività dei neuroni nella corteccia motoria è correlata con la direzione del movimento. (a) L'animale era stato addestrato a 
. Di fianco a ogni posizione-target è riportato il tracciato dell'attività relativo a un 


dalla posizione centrale verso una di otto possibili posizioi 


della corteccia motoria. Ogni fila rappresenta un singolo movimento e i puntini corrispondono a potenzi: 
ne centrale. Qui il tracciato dell'attività del neurone è sempre vicino alla posizi 
di partenza. Il neurone mostra l'attività maggiore quando i movimenti sono verso il basso, indipendentemente dal fatto che si tratti della posi 


posizioni periferiche e terminavano sempre nella stessa posi: 


di partenza o di quella finale. Adattata da Georgopoulos (1990). 


minente movimento, prima che questo sia prodotto. Ciò 
indica che le cellule contribuiscono a progettare il movi- 
mento, e non si limitano a riflettere cambiamenti che av- 
vengono nel corso del movimento stesso. Per dissociare 
la progettazione del movimento dalla sua esecuzione, a 
ogni prova Georgopolous ha fornito alla scimmia due se- 
gnali: il primo indicava la direzione-target del movimen- 
to; il secondo fungeva da segnale di «via» («go»), cioè in- 
dicava che il movimento poteva avere inizio. Gli animali 
erano perciò addestrati a preparare il movimento in anti- 
cipo, così che dopo il «go» la risposta poteva avere inizio 
il più rapidamente possibile. La Figura 11.19 mostra che 
le cellule della corteccia motoria, espresse dal vettore di 
popolazione, codificano la direzione desiderata già prima 
che appaia il segnale di «via». La direzione del movimen- 
to poteva essere prevista con precisione registrando il 
vettore di popolazione, più di 300 ms prima che il movi- 
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insorgere _} {insorgere 
dello stimolo del movimento 


d'azione. (b) | movimenti avevano ini 


mento avesse luogo. Questi risultati indicano d 
te che la corteccia motoria progetta il mo 
tre dimostrano che l’attività cellulare in qui 
porta automaticamente al movimento: quali 
a valle deve regolare il momento in cui questa è 
traduce in comandi motori. Al 

Fin qui abbiamo considerato il vettore di pop 
dal punto di vista della corrispondenza con la d 
del movimento. Ma non bisogna dimenticare ch 
altro modo di considerare queste rappresentazio 
ro metterle in relazione con muscoli specifici; p 
pio, i movimenti verso destra a partire da una p 
centrale avvengono perché la scimmia estende il 
e ruota la spalla. Il vettore di popolazione pottel 
presentare il pattern di attivazione dei muscoli d 
dono parte a queste azioni congiunte. Vediamo di 
accade nella situazione in cui è necessaria una ro! 
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OME FUNZIONA IL CERVELLO 
di popolazione e arti artificiali 


di popolazione rivela che vi è una stretta correlazione fra 
dell'attività di un campione di neuroni nella corteccia mo- 
‘movimento dell'arto corrispondente. Esaminando i pattem 
fica dei neuroni, la direzione di un movimento può essere pre- 
notevole precisione. Sarebbe possibile utilizzare questi se- 
irali per guidare direttamente un movimento, bypassando 
edia dell'azione muscolare? 
Vista questo problema può sembrare assurdo. Che cosa 
are produrre il movimento senza muscoli? Ma questo è 
il tipo di problema che da anni i progettisti di robot 
affrontando. Per il controllo dei robot sono state sviluppate 
ingegneristiche d'ogni tipo, nella stragrande maggioranza 
indipendenti dai risultati emersi dalle ricerche sul controllo 
‘umano. Ma di recente un gruppo di scienziati guidato da 
pin, alla Hahnemann School of Medicine di Filadelfia, ha 
0 che è possibile controllare in-linea il braccio di un robot 
e il vettore di popolazione (Chapin et al., 1999). 
‘ha addestrato dei ratti a usare una leva per ottenere sor- 
a. Un computer misurava la pressione esercitata dal ratto 
leva e utilizzava questo segnale per aggiustare la posizione di 
laccio meccanico. Variando la pressione, gli animali potevano 
affluire l'acqua nel braccio, quindi farla arrivare alla bocca e 
. Terminato l'addestramento, si iniziò a registrare simultanea- 
l'attività di vari neuroni (fino a quarantasei) localizzati so- 
nella corteccia motoria primaria, e a calcolare i vettori di 
e mentre il ratto premeva sulla leva. Analogamente a 
‘emerso dagli studi sulle scimmie, queste rilevazioni hanno 
una forte correlazione tra Îl movimento reale e la som- 
dell'attività neurale nelle cellule coinvolte dal compito. 
punto veniva avviato il controllo in-linea del robot. Il 
ento fra la leva e il braccio meccanico era interrotto e si la- 
‘che fossero i segnali elettrici controllati dal vettore di popola- 
è a Quidare in tempo reale il braccio del robot. Se il vettore rap- 
a un movimento che faceva crescere la pressione sulla 
braccio meccanico si muoveva in modo corrispondente. La 
cente è che i vettori di popolazione generati da appena 
Je neuroni si sono rivelati sufficienti perché i ratti riuscisse- 
ontrollare il braccio del robot e ottenere l'acqua. 


so per portare la mano da una posizione di parten- 
un'altra locazione, più vicina al corpo. Se il braccio è 
Sua posizione naturale, con il palmo della mano ri- 
lo all’interno, il movimento richiede la flessione del 
Quando il polso è ruotato, il movimento nella 
i direzione richiede la distensione del polso. Varian- 
la posizione di partenza si possono dissociare il mu- 
o effettore e la direzione del movimento. Se durante 
ti esperimenti si registra l’attività di singole cellule, 
la corteccia motoria primaria si rilevano entrambi i 
li codici (Kakei et al., 1999): l'attività di alcune cellu- 
are in relazione con specifici pattern dell'attività 
colare, indipendentemente dalla direzione; l’attività 


Ma che ne è della zampa del ratto? Se la corteccia motoria è at- 
tiva, la zampa non continua forse a premere? In effetti, durante la 
prima fase del controllo sul braccio robotico, gli animali continuaro- 
no a generare movimenti di tipo pressorio; col tempo, però, questi 
movimenti si fecero più radi, manifestandosi solo dopo le prove in 
cui il vettore di popolazione non aveva portato a ottenere la ricom- 
pensa dell'acqua. Gli animali avevano imparato che per far muovere 
il braccio del robot bastava semplicemente pensare al movimento 
corretto, 

Questi risultati appaiono molto promettenti per i futuri svilup- 
pi nel campo delle protesi, come le braccia artificiali. Anche se l'i- 
dea può sembrare uscita da un film di Frankenstein, è possibile im- 
maginare situazioni in cui persone con arti amputati controllano 
le loro protesi artificiali semplicemente pensando al movimento 
che desiderano fare. L'arto meccanico potrebbe essere guidato da- 
gli impulsi nervosi generati da questo processo. Naturalmente i ri- 
schi connessi col passaggio diretto dal pensiero all'azione non 
sono pochi. Provate a immaginare come sarebbe se al ristorante, 
nel vedere qualcuno che al tavolo di fianco a noi mangia una bel- 
la coppa di gelato alla panna, ci venisse il desiderio di assaggiar- 
lo, e se passassimo subito all'azione afferrando ciò che abbiamo 
desiderato, al prezzo di ritrovarci in una situazione piuttosto im- 
barazzante! 


Segnale della corteccia 


di altre cellule si mostra correlata con la direzione del 
movimento, indipendentemente dall'attività muscolare. 


Ml Rappresentazione dello scopo nelle strutture motorie 


L'analisi del vettore di popolazione è stata eseguita anche 
in altre regioni neurali, tra cui i gangli della base, il cervel- 
letto e la corteccia premotoria (Alexander e Crutcher, 
1990). In queste aree, come nella corteccia motoria, il vet- 
tore di popolazione si è dimostrato correlato con la dire- 
zione del movimento, un risultato del resto prevedibile 
sulla base del fatto che tutte queste aree contengono map- 
pe topografiche della superficie corporea e degli effettori. 
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11. 18 Il vettore di popolazione fornisce una rappresentazione corticale del movimento. Per ciascuno degli otto movimenti si misura l'attività. 
di un singolo neurone della corteccia motoria (a), quindi la si riporta in grafico, costruendo il profilo della sintonizzazione direzionale del neurone( 
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Perla cellula di questo esempio, la direzione preferenziale del movimento è orientata a 180°, cioè verso sinistra. () Il contributo di ogni neurone © 
a un particolare movimento può essere rappresentato graficamente în forma vettoriale. La direzione del vettore è sempre data dalla direzione preferè 
del neurone, mentre la lunghezza corrisponde al tasso di scarica per la direzione-bersaglio. Il vettore di popolazione (la freccia intera) è la somma 


Tuttavia resta ancora un mistero perché vaste aree corticali 
e subcorticali possano avere una base comune nella codifi- 
ca della rappresentazione. A partire dalla teoria dell’orga- 
nizzazione gerarchica, ci potremmo aspettare che le varie 
aree contribuiscano al movimento in modi diversi. Per 
esempio, la posizione finale del target potrebbe avere co- 
me rappresentazione iniziale un codice di posizione, che 
in seguito potrebbe trasformarsi in un codice direzionale. 


vettori, (d) Per ogni direzione le linee continue rappresentano i singoli vettori rela 
la freccia tratteggiata è il vettore di popolazione calcolato sull'intero insieme dei neuroni, Poiché durante ogni movimento sono attivi molti neuro 
la sommatoria delle loro attività corrisponde molto bene ai movimenti reali. Adattata da Georgopoulos (1990). 


a ogni cellula di un insieme di 241 neuroni della corteccia 


Uno studio neurofisiologico ha dimostrato ll 
tanza della posizione finale nell'attività dei sing 
ni (Ashe et al., 1993). In questo esperimento le 
erano addestrate a compiere un movimento in d 
dovevano spingere una leva prima in avanti e p 
stra (Figura 11.20). Quando si analizzò il vettore d 
lazione prima dell’insorgere del movimento, si trot 
sorpresa che la sua direzione iniziale era orientati 
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La direzione del vettore di popolazione ha valore predittivo 
direzione del movimento che sta per essere eseguito. 
ra nell'illuminare uno degli otto target, indicando così 

Zione del movimento da produrre. L'animale doveva però trattenersi 
e fino a che non compariva il segnale di «via» («go»). 
re di popolazione venne calcolato ogni 20 ms; il suo orientamento 
eva con la direzione del movimento progettato, anche in assenza 
tà EMG a livello muscolare. Adattata da Georgopoulos (1990), 


Il vettore di popolazione per un movimento a due componenti; 
ef cce indicano il movimento da produrre, La direzione iniziale del 
popolazione è la stessa della componente finale del movimento; 


tore cambia gradualmente, per cui, quando il movimento ha inizio, 
zione corrisponde a quella della prima componente. Adattata 
etal. (1993). 


la seconda componente; solo in un secondo tempo assu- 
meva l'orientamento della prima. Sembra, dunque, che il 
programma motorio si sviluppi in ordine inverso rispetto 
ai movimenti reali, cioè che la rappresentazione iniziale 
si basi sulla posizione finale. Perciò, anche se la rappre- 
sentazione è basata sulla direzione, il decorso temporale 
del vettore di popolazione si rivela influenzato dallo sco- 
po del movimento. 

Le rappresentazioni basate sullo scopo si sono dimo- 
strate utili anche per analizzare l’attività di singole cellule 
della corteccia premotoria. Sebbene anche le cellule di 
quest'area codifichino la direzione del movimento, la 
loro attivazione non è uniforme in movimenti diversi 
che però richiedono eventi muscolari simili; queste cellu- 
le sembrano, piuttosto, preferire particolari atti motori. 
Giacomo Rizzolatti, dell’Università di Parma, ha propo- 
sto che questi neuroni formino una specie di vocabolario 
di base degli atti motori (Rizzolatti et al., 1988). Alcune 
cellule sarebbero attivate preferenzialmente quando l’ani- 
male cerca di afferrare un oggetto con la mano, mentre 
altre diventano attive quando l’animale compie lo stesso 
gesto per tenere stretto l'oggetto. Altre cellule ancora si 
attivano quando la scimmia tenta di strappare un ogget- 
to, un comportamento molto comune nell'ambiente sel- 
vatico, dove le scimmie staccano le foglie dagli alberi. 
Quindi l’attività cellulare in quest'area rifletterebbe non 
solo la traiettoria del movimento ma anche il contesto in 
cui il movimento avviene. 

Queste considerazioni sul contesto ci ricordano che gli 
atti motori non vengono prodotti in uno spazio astratto. 
La maggior parte delle azioni è finalizzata alla manipola- 
zione di un oggetto nello spazio fisico; cioè i sistemi mo- 
tori sono potenti strumenti per interagire con l’ambiente, 
evitare gli ostacoli e ottenere ricompense. Tutte queste 
azioni richiedono che i sistemi motori siano costante- 
mente informati sulle condizioni presenti nell'ambiente, 
così da prevedere in anticipo le conseguenze di un’azio- 
ne. La progettazione di un'azione in base allo scopo di- 
pende dalla sintesi tra informazioni sensoriali e motorie. 
La nostra capacità di raggiungere un oggetto desiderato 
richiede che le nostre percezioni si integrino con le infor- 
mazioni sullo stato attuale del sistema motorio. 

Molte cellule nelle aree motorie rappresentano sia 
l'informazione motoria che quella sensoriale. Ciò è vero 
non soltanto per i neuroni nella corteccia parietale, ma 
anche per quelli nelle aree motorie della corteccia fronta- 
le e in strutture subcorticali come i gangli della base, il 
cervelletto e il collicolo superiore. Per esempio, le cellule 
dell'area 6 della corteccia premotoria rispondono agli sti- 
moli visivi. Proprio come le cellule nelle aree visive della 
corteccia, anche questi neuroni sono dotati di un campo 
recettivo: essi rispondono a uno stimolo visivo soltanto 
quando appare in una determinata regione dello spazio. 

Questi campi recettivi sono dinamici: dipendono dalla 
posizione dell'arto nello spazio e da come esso può inte- 
ragire con un oggetto visto dall'animale (Graziano e 
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11,21 L'attività di questo neurone dei gangli della base dipende dalla 
posizione della mano. Questo neurone risponderà a uno stimolo visivo che 
appare entro la regione racchiusa dal cerchietto. Quando la mano è fuori 
dalla vista, il neurone non risponde agli stimoli visivi. L'attività di questa 
cellula cambia dinamicamente in funzione della posizione della mano, 

una proprietà che può essere utile per coordinare i movimenti guidati dalla 
vista. Adattata da Graziano e Gross (1994). 


Gross, 1994). Consideriamo il comportamento della cel- 
lula rappresentata nella Figura 11.21. Il campo recettivo 
si sposta al cambiare di posizione del braccio. Quando 
l'arto è situato davanti all'animale, questa cellula diven- 
terà attiva all'apparire di uno stimolo visivo nelle vici- 
nanze della mano, Se l'arto è spostato di lato, il campo 
recettivo si sposta in questa nuova posizione e uno sti- 
molo visivo presentato nella locazione iniziale non mo- 
dificherà più l’attività cellulare. Se l'arto è fuori dalla vi- 
sta dell'animale, la cellula non risponderà ad alcuno sti- 
molo visivo. Ciò permette all'animale di usare l’informa- 
zione visiva per coordinare le azioni. La cellula può rap- 
presentare la posizione dello stimolo visivo rispetto al- 


l'attuale posizione dell'arto. La conoscenza 
così trasformata da una rappresentazione b 
spazio esterno a una basata sullo spazio ini 
le si rappresenta il punto che un oggetto 
mondo tridimensionale e il movimento neces 
raggiungerlo. ì 
Quando parliamo di aree motorie della con 
genere pensiamo soprattutto alle aree situate 
scissura di Rolando: la corteccia motoria e le 
secondarie, come la corteccia premotoria e Il 
supplementare. Tuttavia risulta evidente che al 
ni della corteccia parietale hanno un ruolo 
la coordinazione del movimento. Nel Capito 
mo visto che il canale visivo dorsale ha un 
tante nei movimenti controllati dalla visione, 
sociate al movimento sono presenti nella cortei 
tale posteriore; fatto interessante, queste cell 
paci di attuare un codice posizionale. Per esem 
risponderanno prima dei movimenti verso una 
re locazione, indipendentemente dalla posizione 
della mano. Come nel caso della cellula des 
ragrafo precedente, questa rappresentazione de 
zione spaziale è basata su un sistema di rifi 
no. Le coordinate interne qui sono definite dalla 


sto modo lo scopo dell’azione viene sp 
al punto verso cui l'animale sta guardando, 


tale nella rappresentazione spaziale dell’obie 
vimento. Vediamo, per esempio, un esperimento 
larmente diabolico, in cui il bersaglio cambia p 
non appena il soggetto cerca di raggiungerlo. In 
stanze, i soggetti si rivelano piuttosto accurati è 
di circa 100 ms aggiustano la traiettoria del movii 
atto, in modo da arrivare vicino al bersaglio. Ques 
zioni possono anche essere inconsapevoli, e prob 
te utilizzano gli stessi processi coinvolti nei norma 
per afferrare, movimenti nei quali, come si è dettò 
dentemente, un progetto iniziale di traiettoria si 
con un codice della posizione finale per garantite: 
fetta riuscita dell'azione. Quando si applica la 
ne magnetica transcranica (MMS) sulla corteccia 
posteriore, si osserva una disorganizzazione 
codice posizionale. La traiettoria del moviment 
inalterata, ma il soggetto non riesce ad apportare ili 
sario aggiustamento dopo che il bersaglio ha cambi 
sizione (Figura 11.22). Il dato interessante è che 
con lesioni parietali posteriori possono muovere 
nuova posizione dopo che il bersaglio si è spostato; 
loro l’aggiustamento della traiettoria richiede almet 
ms (Pisella et al., 2000). È come se, per raggiungeri 
saglio, non fossero più in grado di usare un codice 
lizzazione automatico e si servissero, invece, di unpi 
so lento e cosciente per programmare un cambia 
nel codice della direzione. 
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—— Percorso verso un target fermo 
=» Percorso verso un target che salta 
® Posizioni del target fermo 
© Posizioni del target che salta 


mesi nio sspnrri 


k& La stimolazione magnetica transcranica (TMS) sopra 
Cla parietale posteriore (PPC) elimina le correzioni rapide nella fase 
ll movimenti per raggiungere un oggetto. (a) | soggetti protendono 
Un target illuminato che può essere presentato a sinistra, 
‘a destra. In alcune prove il target si sposta dalla posizione 
.a una laterale, ma i soggetti non si rendono conto dello 
mento perché avviene mentre stanno movendo gli occhi, subito 
dell'inizio del movimento. (b) | tracciati dei movimenti compiuti dal 
to nel protendere la mano destra. || grafico a sinistra rappresenta 
Îin assenza di TMS. Le linee intere si riferiscono ai movimenti 
tre posizioni in assenza di spostamento del target; le linee 
eggiate mostrano | percorsi dei movimenti nelle prove in cui il target 
a sinistra o a destra. Il grafico a destra rappresenta i tracciati 
Ni alle prove in cui si è applicata la TMS sopra la PPC dell'emisfero 
0, Si noti che il movimento termina sempre nella posizione 
, l'iniziale posizione-target in tutte le prove con spostamento. 
smurget et al. (1999). 


e pensiamo all'influenza che gli obiettivi esercitano 
le azioni, diventa chiaro che i movimenti non sono 
licemente gesti compiuti nello spazio, ma piuttosto 
ti a interagire con l’ambiente: interazioni che 
ito coinvolgono un oggetto o uno strumento. Pro- 
liamo il braccio per prendere la tazzina di caffè o per 
la mano dalla tastiera al mouse. Una volta affer- 
etto o lo strumento, è necessario manipolarlo 
zia, perciò dobbiamo apprendere la relazione esi- 
tra un certo movimento e le sue conseguenze, Per 
, impieghiamo alcuni minuti per abituarci alla 


frizione di un'auto diversa da quella che guidiamo di so- 
lito, oppure al mouse molto sensibile di un computer 
nuovo. Esperimenti in cui entrano in gioco relazioni in- 
put/output non comuni sono stati messi a punto, per 
identificare le strutture neurali con cui ci rappresentiamo 
l'apprendimento a usare questi strumenti in modo da 
realizzare i nostri scopi. Reza Shadmehr, della Johns 
Hopkins University, ha sviluppato un apparecchio simile 
a quello usato per gli studi sul vettore di popolazione nel- 
le scimmie, un dispositivo in cui un braccio meccanico 
con due giunti può essere spostato in qualsiasi direzione 
su un piano bidimensionale. In questo caso il trucco sta- 
va nell’applicare all'apparecchio un campo di forze ester- 
no, che perturbava i movimenti del soggetto in direzione 
radiale. Con la pratica i soggetti diventavano piuttosto 
abili nell’aggiustare il movimento rispetto a questo cam- 
po di forze (Figura 11.23). Le scansioni PET eseguite dopo 
che questa nuova abilità era stata acquisita hanno rivela- 
to un aumento di attivazione nella corteccia parietale po- 
steriore, nella corteccia premotoria laterale e nel cervel- 
letto (Snadmehr e Holcomb, 1997). Più avanti vedremo 
che queste tre aree compongono una rete coinvolta nei 
movimenti guidati dalla visione. 

Come risulta chiaro dagli ultimi paragrafi, può essere 
impossibile definire dove, nel cervello, finisce la perce- 
zione e comincia l’azione. I sistemi percettivi si sono 
evoluti per sostenere l’azione e le azioni vengono pro- 
dotte in previsione delle loro conseguenze sensoriali. Per 
una scimmia che vive libera in natura, vedere su un albe- 
ro una bella banana matura mette in moto i sistemi de- 
putati all'azione in vista di arrivare a prendere il cibo, 
quindi avviando e portando a termine tutti i movimenti 
richiesti da un’abile arrampicata fra i rami dell'albero per 
giungere infine a gustare il piacevole sapore del frutto. 1 
collegamenti fra percezione e azione vanno al di là di 
questo ciclo continuo. L'atto stesso della percezione im- 
plica spesso l'attivazione dei sistemi motori. Ciò è stato 
ampiamente dimostrato con svariate tecniche. I neurofi- 
siologi hanno identificato nella corteccia premotoria del- 
le scimmie «neuroni-specchio», ovvero cellule che ri- 
spondono non solo quando l’animale produce un parti- 
colare movimento, ma anche quando percepisce un altro 
animale compierlo (Rizzolatti et al., 2000). La stimolazio- 
ne dell’area di Broca blocca sia la produzione che la per- 
cezione dei suoni verbali (Ojemann, 1983). Gli studi di 
neuroimmagine trovano costantemente pattern di atti- 
vità simili nelle aree premotorie, prefrontali e parietali 
mentre i soggetti sono impegnati nel produrre un’azio- 
ne, nell'immaginare di produrre un'azione, oppure nel- 
l'osservare altri che compiono quell'azione. Questo gene- 
re di risultati ha portato a formulare varie «teorie moto- 
rie della percezione», l'ipotesi secondo la quale la com- 
prensione si realizza attraverso l'attivazione dei sistemi 
neurali che avrebbero prodotto il percetto. Estendendo 
ciò che si è detto nel Capitolo 6 sulla relazione fra perce- 
zione e conoscenza, vediamo qui che esiste un intreccio 
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molto simile tra percezione e rappresentazioni delle azio- 
ni, per cui si forma una rete notevolmente sovrapposta. 


Confronto tra progettazione 
ed esecuzione del movimento 


Alcuni ricercatori svedesi - Per Roland (1993) e i suoi col- 
laboratori al Karolinska Hospital di Stoccolma - hanno 
usato la tomografia computerizzata a emissione di fotone 
singolo (SPECT, da single-photon emission computed tomo- 
graphy) per esplorare l’organizzazione funzionale delle vie 


11 .23 L'apprendimento a muoversi in un ambiente sconoscili 
(a) | soggetti dovevano spostare il braccio meccanico verso una di 
posizioni. (b) In condizioni normali la traiettoria segue un percol 
retta verso il target. (c) Quando si applica un campo di forze 
radiale, la traiettoria seguita dal movimento inizialmente si incuvai 
(d) Con l'apprendimento i soggetti si adattano al nuovo campo dia 
e aggiustano la traiettoria, che ritorna lineare. (e) In una sessione 
di tomografia a emissione di positroni (PET) eseguita 5 ore piùt 
i soggetti furono esaminati mentre erano sottoposti al campo di 
di cui erano ormai esperti o, invece, a un campo di forze completa 
nuovo. Nel caso della situazione ambientale conosciuta, l'attività 
risultò più elevata in tre regioni: la corteccia premotoria, la cortecdaì 
parietale posteriore e il cervelletto anteriore. Da Shadmehr e Holcom 
(1997). 


motorie. La SPECT è a volte soprannominata «la PEÎ 
poveri», in quanto la rilevazione del decadimenti 
dioattivo è limitata a un singolo campo bidimensio 
La costruzione del pattern tridimensionale del fi 
ematico regionale cerebrale (rCBF, da regional ei 
blood flow) richiede molteplici scansioni, il che di 
va a scapito della risoluzione spaziale. Il metodo 
munque utile quando le aree da studiare sono estesè. 

La Figura 11.24 riporta il quadro d'insieme delli 
di attivazione osservate durante una varietà di co 
motori. Dopo la flessione ripetuta di un indice, nei 
getti si è rilevato un aumento significativo dell'iOBR 
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Le aree di maggiore attività metabolica, associate a un'ampia 
di compiti motori. Durante movimenti semplici come la flessione 
Nistensione dell'indice della mano destra, gli aumenti del flusso 
gno erano limitati all'area motoria primaria e alla corteccia 
atosensoriale, nell'emisfero controlaterale. Quando si è chiesto 
di eseguire una complicata sequenza di movimenti con le dita 
la mano destra, si sono osservati aumenti bilaterali del flusso ematico 
nell'area motoria supplementare (SMA) e nelle regioni prefrontali. 
motoria supplementare era inoltre attiva, bilateralmente, quando 
dogetto immaginava soltanto la sequenza dei movimenti. In questa 
dizione di immaginazione» non sono stati rilevati aumenti del flusso 
fquigno nella corteccia motoria primaria. Adattata da Roland (1993). 


lla corteccia motoria primaria e alla corteccia soma- 
sensoriale nell'emisfero controlaterale. Questi foci di 
livazione erano presenti anche quando il compito ri- 
eva una sequenza complessa di movimenti delle 
ta. Inoltre l'esecuzione di questo compito portava a un 
imento del flusso ematico nell'area motoria supple- 
ntare e nella corteccia prefrontale, come pure nei gan- 


gli della base e nel cervelletto ipsilaterale. Cosa abbastan- 
za sorprendente, l'aumento del metabolismo nell’area 
motoria supplementare e nella corteccia prefrontale non 
si manifestava solo nell'emisfero controlaterale, dal quale 
partono le proiezioni dirette al dito in movimento, ma 
anche nelle stesse aree dell'emisfero ipsilaterale. Nell'ulti- 
ma condizione i soggetti avevano il compito di immagi- 
nare la sequenza di movimenti senza in realtà produrla 
(cioè senza alcuna attivazione muscolare). In questo 
compito l'aumento dell'attivazione era limitato all'area 
motoria supplementare, e di nuovo l'attivazione era bila- 
terale. Nella corteccia motoria non si osservava alcuna 
variazione significativa dell’rCBF. 

Nel loro complesso questi dati confermano l'ipotesi di 
un sistema di controllo gerarchico. I movimenti semplici 
richiedono un'elaborazione minima, perciò le variazioni 
nell’rCBF sono limitate all'area motoria primaria e all'area 
sensoriale. Con movimenti di maggiore complessità si at- 
tivano le aree corticali anteriori all'area motoria primaria. 
Altro fatto importante, l'attivazione in queste aree ante- 
riori si verifica in entrambi gli emisferi. Questa attivazione 
bilaterale può essere interpretata in molti modi. Potrebbe 
corrispondere all'attivazione di un progetto astratto del 
movimento, ovvero di un progetto non collegato a un ef- 
fettore specifico. Oppure potrebbe riflettere l’esistenza di 
una molteplicità di potenziali progetti motori, ognuno dei 
quali è un possibile candidato per arrivare a realizzare uno 
stesso scopo. Per esempio, potremmo afferrare un bicchier 
d'acqua con la mano sinistra oppure con la destra. Nell'u- 
na come nell'altra ipotesi, l'attivazione unilaterale nei 
gangli della base e nella corteccia motoria può essere inter- 
pretata come la trasformazione di un progetto a livello su- 
periore in un movimento associato a effettori specifici. 

Poiché la PET richiede di mediare l’attività metabolica 
su un periodo di 40 s, osservare con questa tecnica il de- 
corso temporale dell'attivazione nelle vie motorie è impos- 
sibile. Tuttavia, con la risonanza magnetica funzionale 
(fMRI) evento-correlata, possiamo cercare di scoprire in 
quale momento entrano in attività regioni neurali diffe- 
renti, mentre il soggetto programma e infine esegue una 
risposta motoria. In uno di questi studi (Chee et al., 1999) 
per prima cosa si presentava ai soggetti un cue visivo che 
indicava se un successivo movimento, che consisteva in 
un leggero tamburellare col pollice e l'indice, doveva esse- 
re eseguito con la mano destra oppure con la sinistra. Sei 
secondi dopo appariva la parola «go», e i soggetti doveva- 
no eseguire la risposta motoria il più rapidamente possibi- 
le. Come si può vedere nella Figura 11.25, in molte aree 
corticali questo compito portava a un aumento del segnale 
dipendente dal livello di ossigenazione del sangue 
(BOLD), e di nuovo le variazioni si verificavano nella re- 
gione premotoria di entrambi gli emisferi. Il fatto più con- 
siderevole era che l'aumento nell'area motoria supple- 
mentare e nella corteccia premotoria laterale si verificava 
dopo la presentazione iniziale del cue, quando incomin- 
ciava la progettazione del movimento. Invece nella cortec- 
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nn] Fasi tardive della preparazione 


[DD Fasi iniziali della preparazione 


(| Esecuzione 


1 1,25 Reclutamento di aree cerebrali durante la preparazione e l'esecuzione di un movimento, identificate mediante la risonanza magnetica? 
funzionale evento-correlata (ÎMRI). Un cue indicante la mano da usare veniva presentato 6 s prima di un segnale visivo «go». Inizialmente, l'attvazil 
sincronizzata col cue era localizzata più anteriormente nel lobo frontale; l'attivazione sincronizzata col segnale «go» sì concentrava intorno alla cor 


motoria primaria. Sono qui presentati soltanto | dati relativi ai movimenti della mano destra. Da Lee et al. (1999). 


cia motoria primaria l'aumento appariva solo con l'esecu- 
zione del movimento. Anche all'interno dell’area motoria 
supplementare l’attività si spostava in direzione antero- 
posteriore man mano che dalla progettazione si passava al- 
l'esecuzione. Risultati simili sono stati rilevati nella regi- 
strazione dell'attività di cellule singole entro l’area moto- 
ria supplementare; ciò ha portato i ricercatori a proporre 
che quest'area sia in realtà composta da un gran numero 
di aree motorie distinte dal punto di vista funzionale. 

Una dimostrazione di eccezionale chiarezza dei diversi 
ruoli che la corteccia motoria primaria e l’area motoria 
supplementare assolvono nella progettazione e nell’esecu- 
zione del movimento, è stata ottenuta con la TMS (Gerloff 
et al., 1997). I soggetti furono addestrati a produrre di con- 
tinuo, senza interrompersi, una sequenza complessa di 
movimenti delle dita. In seguito all'applicazione della 
TMS sull'area della corteccia motoria che rappresenta la 
mano, la risposta successiva nella sequenza di gesti era 
spesso disturbata, o perché il soggetto arrestava il movi- 
mento a metà o perché premeva il pulsante sbagliato. I 
soggetti percepivano questo problema come una tempora- 
nea perdita di coordinazione, affermando che il dito sem- 
brava essere scattato da solo, all'improvviso, nella direzio- 
ne sbagliata. Invece dopo che la bobina era stata posata 
sopra l'area motoria supplementare si osservavano effetti 
ritardati, con un ritardo di circa tre colpi sui pulsanti ri- 
spetto alla stimolazione TMS. In questo caso i soggetti rife- 
rivano di aver perso la cognizione del punto della sequen- 
za a cui erano arrivati, e di aver temporaneamente dimen- 
ticato l'ordine in cui dovevano premere i pulsanti. L’appli- 
cazione della TMS sopra l'area motoria supplementare 
sembra quindi disarticolare lo scopo del movimento. Sen- 
za questa rappresentazione del piano d'azione, la persona 
può rendersi conto che c'è qualcosa di sbagliato in ciò che 
sta facendo, ma non riesce a individuare dove sta il pro- 
blema. Grazie a errori nell'esecuzione come quelli che si 
osservano in seguito alla stimolazione della corteccia mo- 


toria, è possibile identificare esattamente la forma dé 
rore poiché la risposta messa in atto può essere mi 
confronto con quella desiderata. 


Guida interna e guida esterna del movime 


Abbiamo già sottolineato che, man mano un mo 
diventa più complesso, vengono attivate altre 
oltre alla corteccia motoria primaria. Come si può' 
terizzare il contributo di queste aree? È soltanto 
blema di complessità crescente, oppure questi 
ulteriori sono legati a particolari compiti? 

Come abbiamo notato in precedenza, l’area n 
supplementare è critica nel controllare sequenze 
petti con le dita. Altri tipi di azioni sequenziali pro 
mente richiedono tipi diversi di elaborazione. Nel 
per esempio, nel rispondere alla battuta dell'a‘ 
giocatore aggiusta la propria postura con oscillazioni 
brate in base alla velocità e all’angolazione della palla 
tre che alla posizione dell'avversario stesso. In q 
caso, per produrre una risposta, cioè una sequenza dii 
vimenti, efficace, occorre effettuare una rapida 
zione di indizi esterni. 

Alcuni neuroscienziati propongono che il contiî 
delle sequenze di movimenti dipenda dall'area 6 
possa variare in funzione del fatto che l’azione sia gi 
ta da fattori interni oppure esterni. La porzione mx 
l’area motoria supplementare, dominerà quando il 
pito è guidato da indizi interni, come nei movimet 
quenziali delle dita che caratterizzano il compito d 
land. Invece la porzione laterale, l’area premotoi 
venta preminente quando il compito dipende da 
esterni. Quest'area viene attivata quando si chiede al! 
getti di realizzare i movimenti sotto la guida del fe 
visivo, uditivo o somatosensoriale, Inoltre quest'area 
tivata quando le fonti di feedback sono state elimil 
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Circuito interno 


=== Circuito esterno 


£0 | movimenti possono variare in relazione all'influenza di fonti 
nazione interne oppure esterne. I circuito esterno, che comprende 
0, il lobo parietale e la corteccia premotoria laterale (PMC), 
bmina nei movimenti guidati dagli stimoli visivi. Il circuito interno, che 
rende i gangli della base e l'area motoria supplementare (SMA), 
bmina nei movimenti a controllo interno e in quelli appresi, quindi 
guiti con destrezza. 
a l'azione viene eseguita entro un quadro di riferimen- 
erno, come si verifica nel percorrere un labirinto a 
chiusi. Anche se durante le scansioni il soggetto ha 
occhi chiusi, nella seduta di addestramento il feed- 
Ck visivo era funzionante, quindi è probabile che il 
ggetto si serva di immagini mentali (imagery). 


Nella Figura 11.26 sono schematicamente riassunte le 
strutture anatomiche su cui poggiano le ipotesi di guida 
interna e guida esterna del movimento (Goldberg, 1985). 
L'area premotoria è intensamente innervata dalla cortec- 
cia parietale e dal cervelletto, due aree non soltanto coin- 
volte nella funzione visuomotoria ma dotate anche di ab- 
bondanti rappresentazioni derivate da altri canali senso- 
riali, come l’udito e il tatto. L'area motoria supplementa- 
re, invece, riceve estese proiezioni dalla corteccia prefron- 
tale e dai gangli della base. Grazie alle loro connessioni 
anatomiche, queste aree sono nella condizione migliore 
per consentire alle strutture limbiche di convogliare le 
informazioni riguardanti gli scopi interni e lo stato moti- 
vazionale che predominano al momento nell'animale. 

I dati fisiologici ottenuti dalle ricerche sui primati 
confermano l'ipotesi di un collegamento tra azioni gui- 
date da fattori esterni e area premotoria, e tra azioni gui- 
date da fattori interni e area motoria supplementare. Le 
lesioni di quest'ultima compromettono gravemente la ca- 
pacità delle scimmie di eseguire senza la guida degli in- 
put visivi particolari gesti appresi; le lesioni della cortec- 
cia premotoria non hanno invece alcun effetto sulle pre- 
stazioni. L'esatto opposto si osserva quando le scimmie 
sono addestrate a muoversi nella direzione indicata da 
un cue esterno. In questo caso le lesioni premotorie pro- 
ducono un deficit, mentre l'ablazione dell’area motoria 
supplementare non ha alcun effetto. 

Per mettere a confronto i ruoli dell’area motoria sup- 
plementare e della corteccia premotoria, si sono addestra- 
te delle scimmie a generare sequenze di movimenti che 
consistevano nel premere dei pulsanti secondo due diver- 
se serie di istruzioni (Mushiake et al., 1991) (Figura 11.27). 


11,27 Delle scimmie furono 
addestrate a produrre sequenze 

di movimenti di pressione su dei tasti, 
în risposta a una serie di target 
illuminati (condizione esterna) 

0 a un richiamo dalla memoria 
(condizione interna). Benché 

i movimenti fossero identici, 

il neurone dell'area motoria 
supplementare (SMA) era attivo 
soprattutto nella «condizione 
interna», mentre il neurone dell'area 
premotoria era attivo soprattutto 
nella «condizione esterna», Adattata 
da Mushiake et al. (1991). 
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Nella condizione di «guida da fattori esterni», i vari pul- 
santi si illuminavano in successione e ogni volta l’animale 
doveva premere il tasto illuminato. Nella condizione di 
«guida da fattori interni», l’animale apprendeva una se- 
quenza di pulsanti da premere e doveva riprodurla non 
appena udiva un segnale acustico di «via» (segnale «go»). 
Le registrazioni fisiologiche furono eseguite nell’area mo- 
toria supplementare e nella corteccia premotoria. 

Da questo studio sono emersi due risultati molto im- 
portanti. In primo luogo, parte dell'attività neurale in en- 
trambe le aree non era ricollegabile a movimenti specifici, 
ma dipendeva dall'intera sequenza; quindi l’attività cellu- 
lare era correlata con la direzione del movimento, ma sol- 
tanto quando il gesto era incluso in una determinata se- 
quenza. Quando lo stesso gesto faceva parte di una se- 
quenza differente, l'attività di queste cellule mostrava solo 
un lieve aumento rispetto al tasso di scarica basale. Questa 
specificità di sequenza va a sostegno dell'ipotesi che l’area 
6 sia responsabile di una forma superiore di controllo. 
L'altro risultato critico è che i neuroni dell’area motoria 
supplementare mostravano un'attività sproporzionata- 
mente maggiore durante i movimenti a guida interna, 
mentre i neuroni premotori erano più attivi durante le se- 
quenze a guida esterna. Ricerche successive hanno dimo- 
strato una dissociazione simile nelle strutture motorie 
subcorticali (Middleton e Strick, 2000): l’attività dei neu- 
roni nei gangli della base si è rivelata più strettamente col- 
legata con i movimenti a generazione interna, quella del 
cervelletto con i movimenti a guida esterna. 

Tuttavia la distinzione fra controllo interno e controllo 
esterno non è assoluta. Si è potuto infatti osservare che 
molte cellule, sia nelle aree motorie corticali sia in quelle 
subcorticali, erano attive in entrambe le condizioni. E al- 
cune cellule dell'area motoria supplementare erano più at- 
tive nella condizione «guida esterna» che nella «guida in- 
terna», mentre per alcuni neuroni premotori valeva il con- 
trario. Se da un lato questi risultati sollevano dubbi sull’e- 
sistenza di una dicotomia netta, dall'altro è anche proba- 
bile che i movimenti dipendano da indizi esterni e inter- 
ni, in entrambe le condizioni. Consideriamo di nuovo il 
giocatore di tennis. La sua decisione di rispondere con un 
lancio in profondità oppure con una palla corta dipende 
non soltanto dalla posizione e dalla velocità con cui gli ar- 
riva la palla, ma anche dalle sue conoscenze sull'abilità 
dell'avversario. Se questo è un giocatore lento, la palla cor- 
ta potrebbe essere la scelta migliore. Le azioni coordinate 
sono guidate da molteplici fonti di informazione. 


Spostamento del controllo corticale in seguito 


all'apprendimento 


L'apprendimento ha un ruolo cruciale nella produzione 
delle azioni rivolte a uno scopo, I movimenti coinvolti in 
un servizio a tennis si possono certo descrivere, ma pro- 
babilmente la descrizione che ne darà un principiante 


sarà diversa da quella di un tennista esperto. 
piante può verbalizzare i movimenti alla stes 
in cui un monaco buddista recita un mantra: «lat 
palla dritto in alto, fare oscillare la racchetta lu 
traiettoria ad arco, colpire la palla non appena 
cia a scendere, concludere la battuta». Dopo a 
tica, un giocatore esperto produce questa se 
alcuno sforzo, soffermandosi piuttosto a 
aspetti più sofisticati. Come funziona oggi il 
Meglio tirare di dritto o di rovescio? 

Anche il feedback che segue al lancio è 
modo diverso dal principiante e dall’esperto. D 


da idea di dove essa andrà a cadere: in campo, si $ 
ma è più probabile che finisca in rete. Il feedback di 
cava dall'osservare il proprio tiro aiuta il giocatore; 
dificare il servizio successivo. Benché anche l’esp 
preoccupi delle conseguenze dei suoi tiri, egli si sen 
feedback già durante il servizio per apportare aggi 
menti fini. Se il braccio si muove troppo in fi 
piegare il polso in modo da correggere la trait 
Mentre un principiante si serve del feedback sopri 
per migliorare i tiri successivi, un giocatore espet 
serve per modificare la sua prestazione in tempo real 

I sistemi motori coinvolti nel realizzare un ser 
tennis sono chiaramente differenti in un giocatore è 
to e in un principiante. Gli effetti dell’apprendi 
hanno indotto i neuroscienziati a proporre un’alti 
ria per spiegare la differenza funzionale tra l’area p 
toria laterale e quella mediale. Anziché interpre 
ste differenze come il riflesso dell'influenza di il 
esterni o interni sul movimento, si può vederle 
prodotte dal passaggio a un maggiore utilizzo di sti 
motorie più mediali, dovuto a un processo di app 
mento. Durante le fasi iniziali dell’apprendimento 
premotoria laterale, grazie alle sue estese connessi 
la corteccia parietale, potrebbe avere un ruolo 
nell'integrare le informazioni esterne con un prog 
motorio: una fase dell'elaborazione essenziale pi 
possa svilupparsi una qualsiasi nuova abilità. Se riu 
mo ad apprendere la relazione (cioè a costruire la m 
tra i movimenti che noi produciamo e gli effetti di 
prodotti, allora possiamo prevedere le conseguen 
nostre azioni sfruttando le funzioni del sistema 
più mediale. 

Uno studio PET ha indagato le variazioni metabol 
associate a un apprendimento per tentativi ed | 
Qenkins et al., 1994). Dopo avere udito un suono, i $0 
ti dovevano premere uno di quattro pulsanti. Le risp 
corrette erano segnalate da un tono molto acuto, g 
sbagliate erano seguite da un silenzio. Il compito dei 
getti consisteva nell'imparare una serie di otto elem 
che si ripetevano ciclicamente. Nelle fasi iniziali dell‘ 1 
stramento, i soggetti dovevano semplicemente tirar 
dovinare; dopo sei cicli, commettevano in media 
errore per ciclo. Una volta che una sequenza era st 
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Corteccia 


premotoria Corteccia 


parietale 


Regioni 
occipitali 


ippocampo 
Cervelletto 


Variazioni dell'attività metabolica durante l'apprendimento 
d Scansioni PET furono effettuate in due diverse condizioni: mentre 
fi ivano una sequenza di movimenti ben padroneggiata 
)ementre apprendevano una sequenza di movimenti per la prima 
L'apprendimento si rivelò associato all'aumento di flusso 
igno nell'area premotoria laterale e in quella prefrontale; invece 
di una sequenza già appresa in precedenza si mostrò correlata 
del flusso di sangue nell'area motoria supplementare (SMA) 
impo. Adattata da Jenkins et al, (1994). 


Îl processo veniva ripetuto con un’altra sequenza, 
sa dalla precedente. Ciò permetteva di confrontare le 
lenze di prestazione con sequenze nuove oppure già 
senza che vi potessero essere confusioni tra l’ordi- 
scansione e il livello di abilità. Infatti, usando una 
enza, la prima scansione non avrebbe fatto altro 
lettere l'apprendimento iniziale. 
Come si può vedere nella Figura 11.28, i dati metabo- 
i stavano a indicare che, col procedere dell’apprendi- 
into, vi era uno spostamento dell'attivazione all'inter- 

ell'area 6. Nell'area premotoria laterale, l'attivazione 
giore durante l'acquisizione di una nuova se- 
za che non durante l'efficiente ripetizione di una se- 
za già nota. Per contro, l'area motoria supplementa- 
era più attiva durante l'esecuzione di una sequenza già 
aticata. In effetti, quando i soggetti cominciavano ad 
endere una nuova sequenza, nell’area motoria sup- 
entare si osservava un declino dell'attività. 

sto studio ha contribuito a evidenziare ulteriormen- 
le la regione laterale e quella mediale fanno parte di 
Icuiti distinti, coinvolti nell'acquisizione di nuove abilità 
L'aumento del metabolismo nella corteccia pre- 
a laterale era associato ad analoghi aumenti nel 
parietale superiore e nel cervelletto. Le variazioni nel- 
tività dell'area motoria supplementare erano associate a 
riazioni nel lobo temporale e nelle strutture limbiche, 


Occorre ricordare che di solito vi è un'elevata corri- 
spondenza fra il grado di apprendimento e la misura in 
cui un comportamento dipende da indizi esterni. Co- 
stretto a giocare bendato, un esperto tennista probabil- 
mente riuscirà a mandare a segno un'alta percentuale di 
battute, mentre un principiante sarebbe già fortunato a 
colpire la palla. Allo stesso modo, in quasi tutti i campi 
che comportano una specifica abilità motoria si assiste a 
uno spostamento verso una sempre minore dipendenza 
dagli indizi esterni e dal feedback. I bambini devono va- 
lutare con attenzione il risultato finale di ogni tratto che 
hanno vergato, quando imparano a scrivere il proprio 
nome. Con l'esperienza, anche l'eliminazione del feed- 
back visivo ha scarsi effetti sulla scrittura. 

Ricapitolando, i risultati degli studi fisiologici — con- 
dotti sia su primati col metodo della registrazione di sin- 
goli neuroni sia su soggetti umani tramite le tecniche di 
neuroimmagine — indicano che la progettazione del mo- 
vimento può coinvolgere circuiti paralleli. Un circuito, 
comprendente il lobo parietale, l’area premotoria laterale 
e le vie cerebellari, sarebbe essenziale per produrre movi- 
menti diretti o guidati da rappresentazioni spaziali. Tali 
movimenti sono probabilmente predominanti nelle fasi 
iniziali dell'acquisizione di nuove abilità motorie. Un se- 
condo circuito, associato con l’area motoria supplemen- 
tare, i gangli della base e forse il lobo temporale, divente- 
rebbe predominante man mano che un'abilità motoria 
viene padroneggiata sempre meglio, fino a essere guidata 
da una rappresentazione interna dell’azione desiderata. 

Entrambi i circuiti convergono nella corteccia moto- 
ria, la principale connessione fra la corteccia e gli arti per 
quanto riguarda i movimenti volontari. Una questione 
intensamente indagata nella letteratura sull’apprendi- 
mento motorio è se l'esperienza pratica sia in grado di 
modificare le rappresentazioni nella corteccia motoria. A 
un estremo della gamma delle ipotesi avanzate, sta la teo- 
ria che la corteccia motoria invii proiezioni ai muscoli 
ma abbia un ruolo minimale nella rappresentazione delle 
azioni. Questa ipotesi è in accordo col concetto che l'ap- 
prendimento avvenga a un livello astratto, corrisponden- 
te agli scopi dell’azione piuttosto che ai movimenti in 
quanto tali. All’altro estremo vi è l’idea che l’apprendi- 
mento motorio sia intimamente associato ai muscoli, for- 
se rappresentato nel modo migliore dal vecchio slogan 
della Bell, la grande compagnia telefonica americana: 
«Lasciate che a muoversi siano le vostre dita». 

Avi Karni e i suoi collaboratori (1995) al National In- 
stitute of Mental Health hanno indagato il problema me- 
diante la fMRI, dopo avere addestrato i soggetti a svol- 
gere un semplice compito motorio sequenziale, in cui il 
pollice doveva toccare ciascuna delle altre quattro dita 
in una successione data. Allo scopo si utilizzarono due se- 
quenze di movimenti, che differivano rispetto all'ordine 
in cui il pollice toccava le altre dita. I soggetti fecero pra- 
tica con una delle sequenze 15 minuti al giorno per va- 
rie settimane; l'altra sequenza fu praticata solo nelle ses- 
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Intervista a Steven Keele, Ph.D. 


Il dott. Keele è professore presso il Dipartimento di Psicologia alla University of Oregon. 
Le sue ricerche hanno contribuito notevolmente a introdurre il tema del controllo motorio nell'ambito della psicologia cognitiva. 


Autori: Il controllo motorio non viene neppure trattato in molti testi 
di psicologia cognitiva. Per quale ragione, secondo lei? Forse che i 
problemi del controllo motorio diventano interessanti soltanto se si 
prende in considerazione il cervello? 

S.K.: Non è chiaro perché il tema del controllo motorio sia stato 
così trascurato, non solo dai manuali di psicologia ma dagli stessi 
psicologi. Questa dimenticanza fu messa in rilievo nel 1935 dal fa- 
moso teorico dell'apprendimento E.R. Guthrie, il quale affermò che 
la psicologia lascia un organismo incagliato nel pensiero, incapace 
di passare all'azione. 

Al fondo di questa dimenticanza ci sono probabilmente gli assun- 
ti, impliciti ma errati, che gli psicologi hanno formulato in merito al 
controllo motorio. Spesso gli psicologi vedono il controllo motorio 
come una sorta di aggiunta, un qualcosa al di là della cognizione. 
Spesso pensano che i problemi del controllo motorio si riducano a 
raccordare una serie di azioni, definite in termini di movimenti e di 
muscoli che li mettono in pratica. Questo pregiudizio si rivela in molti 
modi. Alcuni scienziati considerano l'apprendimento o il controllo di 
una serie di azioni come qualcosa di relativamente primitivo rispetto 
a grandi conquiste umane come la memoria dichiarativa, la capacità 
di ragionare o il linguaggio. Ciò ha indotto qualcuno a cercare gli en- 
grammi dell'apprendimento motorio solo în regioni cerebrali esterne 
alla corteccia — nei gangli della base o nel cervelletto — o soltanto 
nella corteccia motoria. Questa tendenza è stata anche rafforzata 
dalla convinzione che tali sistemi cerebrali siano deputati al controllo 
motorio e solo al controllo motorio, sebbene questo modo di vedere 
le cose ormai sia stato messo fortemente în discussione. 

Autori: Può dirci qual è, a suo parere, la questione fondamentale 
per chi indaga sul controllo motorio in termini di funzione cogniti- 
va? Per esempio, in quale modo lo studio della coordinazione può 
aiutare a far luce su altri domini cognitivi? 


sioni di prova. Alla fine dell’addestramento, la velocità 
dei soggetti nel completare la sequenza in cui si erano 
esercitati era raddoppiata. Tale apprendimento era se- 
quenza-specifico; infatti il miglioramento sull'altra se- 
quenza era minimo. Nel corso delle scansioni, si chiese 
ai soggetti di produrre un movimento ogni mezzo se- 
condo mentre ripetevano l'una o l’altra sequenza, in 
modo tale che la velocità fosse la stessa. Malgrado ciò, 
l'attività metabolica nella corteccia motoria primaria fu 
più alta mentre i soggetti producevano la sequenza ap- 
presa (Figura 11.29). 

Questi risultati suggeriscono che i cambiamenti asso- 
ciati all'apprendimento abbiano sede nella corteccia mo- 
toria primaria; ma non bisogna mai dimenticare i limiti a 
cui sono soggette le tecniche di imaging. In questo studio 
l'analisi fu limitata alla corteccia motoria, ma è ragione- 
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S.K.: Circa cinquant'anni fa, il grande neutopsicologo Karl 
tolineò un fatto notevole a riguardo delle capacità umat 
dovrebbe sbarazzare il campo dall’ingannevole opinione di 
lo e le abilità motorie siano capacità meno «umane» di 
narie facoltà della nostra specie. Gli esseri umani pi 
macchina, fanno la propria firma, scrivono: tutte azioni 
abilità motorie complesse. Per fare un esempio attinente è 
la musica, vi sono persone che suonano il violino e 
quella musica ballano, o cantano. o canticchiano a bi 
sono persone che costruiscono mobili, che lavorano a 
creano opere di estema raffinatezza soffiando il vetro. Tutt 
verse attività motorie sono al di fuori della portata degli 
suggeriscono che vi sia un collegamento tra le abilità 
capacità intellettive. 
In effetti alcuni psicologi, come Jerome Bruner, 
che persino le capacità linguistiche umane siano il po 
che si sono evolute generando nuove sequenze motorie, | 
po' a fare questo esercizio mentale. Immaginiamo una 
muta dalla nascita e completamente priva del linguaggio. 
questa persona non potrebbe imparare a scegliere delle a 
e segarle della grandezza giusta, per poi inchiodarle ii 
da costruire l'intelaiatura di un tetto e fissarla sopra una” 
detto, se ora immaginiamo che quella stessa persona sia i 
udire e di parlare, essa non potrebbe forse associare si 
role, a ogni componente e a ogni substrato dell'azione: 
sega, segare, un martello, un chiodo, inchiodare? E poi 
riuscire ad assemblare le parole secondo un ordine che ripradi 
lo delle azioni che ha compiuto? Da questa prospettiva è con 
che le espressioni del linguaggio abbiano le loro radici ina 
umane più essenziali, cioè nella capacità di riorganizzare le az 
inventiva, in modo creativo, generando nuove abilità. 


vole supporre che avvenissero cambiamenti anchéi 
tre aree motorie. Quindi l'aumento di attività nella 
teccia motoria primaria potrebbe non stare a indica 
proprio in quest'area si sono modificate le rap) 
zioni. È possibile che aree a monte, come la 
motoria supplementare, abbiano appreso la rapprest 
zione della sequenza e fungano da innesco per la co 
cia motoria. Un effetto di priming potrebbe, in g 
caso, essere di particolare rilevanza, dato che i so 
furono costretti a rallentare la velocità del mo 
durante le sessioni di prova. Come in tutti gli 
brain imaging, è difficile inferire la funzione di un' 
rebrale a partire dai cambiamenti emodinamici 
essa si osservano. A sostegno dell'ipotesi che l'appret 
mento modifica direttamente la corteccia motoria, 
dato che l'estensione dell'attivazione aumenta propo 
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dicendo che vi sarebbe un modulo per l'ordinamento 
ze buono per tutti gli usi, per il linguaggio come per l'azio- 
modo ciò si accorderebbe con l'idea che il linguaggio im- 
ma altamente modulare? 


sequenze di azioni abbiano un ruolo anche nel linguag- 
in un certo senso, di un modulo universale. Questa 
Ne è stata sostenuta con forza da Patricia Greenfield 
ale afferma che le regioni cerebrali intorno all'area di Bro- 
sabili non soltanto degli aspetti sequenziali del discorso 
gio ma, più in generale, anche delle sequenze di azioni. 
‘mette in rilievo che, durante la prima infanzia, si verifica 
/ ) parallelo sia dell'organizzazione gerarchica del linguag- 
a dell'azione e che in certe lesioni cerebrali si osserva un 
di entrambi i domini. La Greenfield inoltre sottolinea 
antropomorfe mostrano la stessa sofisticazione pro- 
jluppo del linguaggio e dell'azione, finché entrambe 
lon raggiungono un massimo che resta ben al di sotto 


i della Greenfield si contrappone a una visione più classica 
iu nella quale un sistema complesso come quello per la 
linguaggio utilizza un insieme di moduli, ognuno depu- 

inzione specifica. In questa interpretazione classica ogni 
à un campo di operatività molto limitato. Invece nella visione 
molte funzioni possono essere comuni a una vasta 
i. Paul Rozin ha sviluppato questa teoria più di 25 
Rozin, al cuore dell'intelligenza umana vi sarebbe la 
per compiti nuovi schemi elaborativi che si erano 

ad altri compiti. 
‘ne pensa delle caratteristiche uniche tipiche delle abilità 
imo livello, come quelle esibite da un Michael Jordan 
10 da un Isaac Stern nelle sale da concerto? Vede il loro pecu- 

;come un riflesso di principi cognitivi generali, oppure si trat- 
nate con un dono speciale? Per esempio, se volessimo ca- 


nte al crescere dell’apprendimento. L’'apprendi- 
sembra avere portato a una riorganizzazione della 
feccia motoria, così da reclutare per la sequenza ap- 
a un'area corticale più grande. Nel Capitolo 15 vedre- 
dagli studi sull'attività di singole cellule emergo- 
dicazioni più chiare su come l’esperienza può modi- 
le rappresentazioni corticali. 


i funzionale dei disturbi 
l movimento e del sistema motorio 


ra abbiamo parlato di come le aree motorie potreb- 
contribuire al controllo motorio, a seconda delle esi- 
ze imposte dal compito. Se un'azione richiede la 
rdinazione tra codice sensoriale e codice motorio, 


pire che cos'è che rende Michael Jordan così speciale, dovremmo stu- 
diarne i muscoli e la fisiologia, oppure la sua estrema abilità nella pal- 
lacanestro ha a che fare con l'apprendimento a livello cognitivo? 
S.K.: Soprattutto per quanto riguarda le abilità sportive, è improba- 
bile che si possano raggiunre i livelli di prestazione più elevati in as- 
senza di doti fisiche speciali, tali da permettere, per esempio, straor- 
dinari scatti di velocità o un'eccezionale potenza nel salto. Ma, allo 
stesso tempo, è molto probabile che alla base dello sviluppo di abi- 
lità così straordinarie vi siano anche certe capacità «cognitive». Nu- 
merose prove suggeriscono che le conoscenze acquisite attraverso 
una pratica intensa — migliaia di ore di esercizio, ad altissima con- 
centrazione — costituiscano il fattore chiave che distingue le persone 
più abili nei vari domini, motori e non, dal resto di noi. Questa pro- 
spettiva è emersa per la prima volta analizzando l'abilità nel gioco 
degli scacchi, ma si è rivelata valida anche per le prestazioni nel 
campo della musica e del basket. 

Non conosco la storia di Michael Jordan e della sua formazione 
atletica, ma qualche anno fa ho letto una splendida biografia di Bill 
Russell, uno dei migliori giocatori a centrocampo che la pallacane- 
stro abbia mai visto, e un mago in difesa. Mi ricordo di tre aneddoti 
raccontati da Russell, che mi hanno fatto capire come chi eccelle in 
un esercizio particolarmente difficile spesso lo debba a conoscenze 
acquisite e ad analisi «cognitive». In primo luogo, Russell e K.C, Jo- 
nes, suo compagno di squadra all'università, impararono a rubare la 
palla lavorando in tandem: uno distraeva l'avversario, l'altro arriva- 
va non visto di lato e la portava via. In secondo luogo, Russell stu- 
diò le geometrie della traiettoria seguita dalla palla in volo e del sal- 
to necessario per raggiungerla, allo scopo di individuare il modo mi- 
gliore per bloccare i tiri. In terzo luogo, abituandosi a immaginare le 
mosse degli avversari, apprese ad anticiparle durante la partita. 

Dalla letteratura sulle abilità acquisite con l'esercizio emerge la 
sorprendente idea che si possono comprendere meglio le straordi- 
narie abilità motorie degli esseri umani, se le si vede come un'esten- 
sione delle loro straordinarie capacità cognitive. 


prevarrà il circuito laterale, premotorio. Se si riduce il 
contributo dato all’azione dagli input sensoriali, per 
esempio modificando le istruzioni del compito o attra- 
verso l'addestramento, il controllo si sposta verso il cir- 
cuito mediale, verso l'area motoria supplementare. 

Ciò che manca in questa analisi incentrata sul compi- 
to è la definizione degli aspetti computazionali delle di- 
verse aree motorie, Per esempio, gli studi neurofisiologici 
sulla codifica a livello di popolazione cellulare forniscono 
una descrizione elegante di come i neuroni rappresenta- 
no le azioni che stanno per essere prodotte. Ma questa 
forma di rappresentazione è comune a varie aree, sia cor- 
ticali che subcorticali. Ragionando sulla base di questa 
omogeneità, si potrebbe giungere alla conclusione che si 
dovrebbero considerare i sistemi del movimento come 
reti distribuite, dotate di scarsa specializzazione. 
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Intensità del segnale S 


È 
È 


Tempo (s) 


11.29 Aumento dell'attivazione nella corteccia motoria primaria, 

in seguito all'intensa pratica di una sequenza motoria prodotta con 

un dito. Ogni riquadro indica la forza del segnale da un singolo pixel nella 
corteccia motoria, o a riposo o durante l'esecuzione di una sequenza 

di movimenti bene appresa (Vecchia) oppure eseguita per la prima volta 
(Nuova). Adattata da Karni et al. (1995). 


Un'ipotesi del genere verrebbe respinta come del tutto 
assurda dai neurologi. Basta trascorrere un'ora in una cli- 
nica per la cura dei disturbi del movimento per capire 
che il sistema motorio è dotato di un'estrema specializza- 
zione. Il venir meno della coordinazione motoria può 
avere molte cause; i quadri generali di questi deficit of- 
frono indizi importanti sui contributi delle varie compo- 
nenti delle vie motorie. I segni caratteristici delle lesioni 
permettono ai neurologi di individuare il sito e la causa 
di una patologia, senza bisogno di ricorrere a tecniche ad 
alta risoluzione come la MRI. 

Prima di passare a esaminare i disturbi del movimento, 
consideriamo le componenti computazionali necessarie 
per eseguire un'azione che richiede grande abilità, come 
suonare al piano un difficile passaggio della Nona sinfonia 
di Beethoven (Figura 11.30). Per prima cosa, il pianista 
deve individuare la mappa di interrelazione fra le note e le 
sue dita. Per suonare la melodia di base nel modo più sem- 
plice potrebbe bastare un solo dito, ma una buona esecu- 
zione richiede tutte e dieci le dita. In contesti diversi, la 
stessa nota può essere suonata da dita diverse. Le note de- 
vono poi essere legate tra loro nella sequenza appropriata. 
Infine, perché un brano risulti musicale, le note devono 
essere suonate con il giusto ritmo e la giusta forza. 

Ipotetiche componenti del movimento come la sele- 
zione, l'ordinamento in sequenza, la sincronizzazione e 
la forza, possono costituire utili criteri per analizzare i di- 
sturbi del sistema motorio. Per esempio, se la sincronizza- 
zione e la selezione motoria sono operazioni indipenden- 
ti, allora ci potremmo aspettare di trovare dissociazioni 
tra i quadri clinici di pazienti con disturbi motori. Un pa- 
ziente potrebbe selezionare le dita appropriate per suona- 


Possibili computazioni/ 
operazioni mentali 


Esempio: suonare il piai 


1. Selezione Abbinare le dita 
ai tasti e alle note 

2. Sequenza Raggruppare le note 
in una frase 

3. Forza Battere con più forza 


sulle note accentate | 


Imprimere un ritmo 


| 


Il 


Al 
' / 
\ 


11 .30 Le ipotetiche operazioni mentali che devono essere espl 
per eseguire un'azione complessa come suonare il piano. 


re le note di una filastrocca, ma non riuscire a imp 
al loro movimento la giusta sincronizzazione. 
sincronizzazione potrebbe essere corretta, ma le noté 
nate nell'ordine sbagliato. Sia nell’uno che n 
caso, la filastrocca non sarebbe più riconoscibile, la 
dita di coordinazione deriverebbe, quindi, da 
in componenti computazionali diverse. Diventa co 
sibile sviluppare un'analisi funzionale del controllo 
torio nell'ottica propria delle neuroscienze cog 


Aree corticali 


Alcuni studiosi sono propensi a considerare l’interì 
teccia situata anteriormente al solco centrale come 


11. / controllo dell'azione 467 


i motori del cervello. Eppure molti animali sono 
di compiere azioni complesse, anche se privi di 
‘cerebrale. Una mosca è in grado di atterrare con 
pressoché perfetta, una lucertola di cacciar 
a proprio al momento giusto per acchiappa- 
) pasto serale. Forse che nel corso dell'evoluzione 

una massiccia riorganizzazione delle vie moto- 
ppure dovremmo considerare la corteccia come 
e supplementare dell'apparato neurale, parte che 
be sovrapposta a un apparato più primitivo? 


motoria primaria è la fonte del segnale princi- 
tla produzione di movimenti fini, che richiedono 
‘abilità motoria. Quest'area riceve input da quasi 
corticali coinvolte nel controllo motorio, 
‘cortecce parietale, premotoria e frontale, e da 
e subcorticali come i gangli della base e il cer- 
sua volta l'output della corteccia motoria costi- 
ale prevalente nel tratto cortico-spinale, per 
della sua influenza indiretta sui meccanismi 
verso le proiezioni alla via extrapiramidale. 

minenza della corteccia motoria è sottolineata 
to che lesioni a quest'area portano all'emiplegia, 
alla perdita dei movimenti volontari nella parte 
le del corpo. Il più delle volte l’emiplegia è 
da un'emorragia dell’arteria cerebrale media. È il 
forse più chiaro del fatto che una persona è stata 
ictus. Una persona potrebbe svegliarsi con una 
emicrania o soffrire di un'improvvisa perdita di co- 
@ poi notare la completa perdita del controllo su 
suo problema non ha a che fare con la volontà 
Il paziente emiplegico può anche sforzarsi 
eppure non riuscire a muovere le membra. 
del movimento volontario è soprattutto evi- 
effettori distali. 

itamente dopo l'instaurarsi di un’emiplegia da 
+ Î riflessi sono assenti, ma nell’arco di un paio di 
ticompaiono e diventano persino iperattivi. 
tiente emiplegico, la risposta riflessa che fa seguito 
tiramento passivo di un muscolo è più accentuata 
le. I muscoli possono persino diventare spasti- 
di un aumento del tono, o della responsività, 
. La spasticità è particolarmente pronunciata 
scoli che si contrappongono alla forza di gravità 
la persona sta in piedi oppure seduta diritta; ne 
ta una postura contorta, con il braccio flesso a livello 
nito e le dita strettamente ripiegate contro il pal- 
lla mano. Gli arti inferiori diventano iperestesi, 
idi pilastri che sostengono il tronco. 

ittività dei riflessi e spasticità si spiegano facil- 
, Se si inquadrano questi sintomi nel contesto del 
lo gerarchico del movimento. L'attività muscolare 
ntrobilancia le forze gravitazionali e i riflessi viene 
na forma semplice di controllo motorio, un meccani- 


smo che garantisce la stabilità posturale. La corteccia è 
l'origine di proiezioni che inibiscono tali meccanismi. 
Inibendo la tendenza a mantenere la stabilità, la cortec- 
cia ci permette di impostare deliberatamente un'azione. 
Possiamo così muovere il braccio senza che il riflesso 
estensorio si contrapponga al nostro movimento. Quan- 
do l'influenza corticale viene eliminata, i meccanismi ri- 
flessi primitivi diventano di nuovo manifesti. 

Le prospettive di recupero dall’emiplegia sono mini- 
me. Quando la corteccia motoria è stata danneggiata, il 
paziente non recupera più l’uso degli arti nella parte con- 
trolaterale. Il movimento è ancora possibile, ma solo 
quando comporta atti che non richiedono il controllo in- 
dipendente e la coordinazione di più giunture. Se a essere 
colpita è una gamba, il paziente può anche tornare a 
camminare ma la sua deambulazione sarà molto lontana 
dal normale, magari ruotando l'intera gamba a livello 
della pelvi. Il paziente non è più in grado di coordinare 
la flessione e la distensione a livello del ginocchio e della 
caviglia. Anche i movimenti del braccio restano abba- 
stanza limitati: se permane un certo controllo, esso può 
coinvolgere soltanto le articolazioni prossimali come la 
spalla e forse il gomito. Una terapia riabilitativa, per 
quanto intensa, ha ben poche probabilità di aiutare il pa- 
ziente a recuperare l'uso delle dita. Nel migliore dei casi 
la riabilitazione può ridurre la spasticità dei muscoli, e in 
questo modo massimizzare quel grado di controllo vo- 
lontario che il paziente può ancora conservare. 

Le lesioni della corteccia motoria influenzano i tratti 
cortico-spinali ed extrapiramidali. La perdita di controllo 
sulle singole articolazioni ed estremità distali è attribuita 
a danni del tratto cortico-spinale, mentre la spasticità e 
l’iperreflessività sono attribuite ad alterazioni del sistema 
extrapiramidale. In seguito alla rimozione dell'influenza 
corticale, questi sistemi più antichi diventano dominanti 
ed esercitano un ruolo preponderante nel mantenere la 
stabilità posturale. Da tutto ciò discende che il paziente 
emiplegico non possiede più la flessibilità necessaria per 
generare un'azione sulla base di suoi scopi e desideri. 


Ml Aprassia 


Molte lesioni corticali provocano deficit della coordina- 
zione non attribuibili a emiplegia, debolezza muscolare, 
perdita sensoriale o problemi di motivazione. Questa sin- 
drome è chiamata aprassia. Il termine aprassia, che lette- 
talmente significa «mancanza d'azione», è usato in senso 
generale per indicare una perdita di capacità motoria. Per 
esempio, una paziente con lesioni bilaterali dei lobi parie- 
tali non era più in grado di svolgere il suo lavoro, che con- 
sisteva nello sfilettare il pesce. Quando cercava di eseguire 
quei gesti da lei ripetuti di routine migliaia di volte, la 
donna inseriva correttamente la punta del coltello nella 
testa del pesce, iniziava a eseguire il primo taglio, ma poi si 
fermava. La paziente asseriva di sapere che cosa dovesse 
fare per completare l’azione, ma di non riuscire a metterlo 
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in pratica. A casa si ritrovava a mettere la ciotola dello zuc- 
chero in frigo o il bricco del caffè nel forno. In tutte queste 
azioni la donna era ancora capace di muovere i muscoli 
ma non di associare i gesti in un atto coerente, o di ricono- 
scere l’uso appropriato di un certo oggetto. 

La diagnosi di aprassia si trae soprattutto per esclusio- 
ne. Si dice che una persona soffre di aprassia quando ha 
un problema di coordinazione motoria non riconducibile 
a un deficit nel controllo dei muscoli in quanto tali. Inol- 
tre non sempre è chiaro se i deficit sono specifici per il si- 
stema motorio; infatti potrebbero riflettere un problema 
generale di comprensione. L'aprassia si osserva molto più 
spesso nei pazienti con lesioni all’emisfero sinistro; quasi 
tutti soffrono anche di un certo grado di afasia (Keretsz e 
Hooper, 1982). Si può quindi pensare che i problemi mo- 
tori riflettano la mancata comprensione di istruzioni, o 
una perdita generale di conoscenze semantiche. Se una 
persona si dimentica che il modo migliore di conservare 
lo zucchero è tenerlo a temperatura ambiente, non è poi 
così strano che, nel rassettare la tavola, metta la ciotola 
dello zucchero dentro il frigorifero. È anche vero, però, 
che molti pazienti afasici non manifestano alcun segno 
di aprassia. 

Sono stati sviluppati vari test standard dell’aprassia; in 
genere essi richiedono al paziente di produrre gesti inten- 
zionali, rivolti a un fine particolare. Questi gesti possono 
consistere in comportamenti volontari, come salutare 0 
compiere una sequenza di movimenti col braccio, oppure 
in azioni che impongono di maneggiare un oggetto, per 
esempio accendere una pipa o tagliare a fette una pa- 
gnotta. I pazienti aprassici incontrano le difficoltà mag- 
giori quando devono mimare una data azione (Figura 
11.31). Per esempio, se gli si chiede di far vedere come si 


11,31 | pazienti che soffrono di aprassia non riescono a produrre 
azioni coordinate, nonostante conservino intatta la propria forza 

e la capacità di muovere le membra. | deficit sono particolarmente 
pronunciati quando si chiede a questi soggetti di mimare un'azione. 
Se viene dato loro un particolare oggetto, possono riuscire a produrre 
la relativa azione, anche se con gesti goffi o inadeguati. 


affetta una pagnotta, il paziente può chiudere la mai 
pugno e poi batterla sul tavolo. Ma se gli ve 
un coltello e un filone di pane, in genere la sua 
ne migliora: lo strumento viene impugnato corretta 
te, anche se il modo di tagliare le fette è anomalo. 
I neurologi distinguono due tipi di aprassia: 
ideomotoria e l’aprassia ideativa. Nell'aprassia id 
ria il paziente sembra avere un'idea, anche se abb 
vaga, di quale sia l'azione giusta da produrre, ma 
blemi nel tradurla in pratica correttamente. Se gli 
di mimare come fa a pettinarsi i capelli, il paziente p 
be battersi ripetutamente il pugno sulla testa. Ul 
ideativa è un disturbo molto più grave. In questo: 
perduta la consapevolezza dello scopo di una data‘ 
Il paziente può non essere più in grado di compre 
quale sia l’uso appropriato di uno strumento. Per. 
uno di questi pazienti usò un pettine per spazzolarsi. 
ti, dimostrando così di essere in grado di compie 
ne corretta ma con l'oggetto sbagliato. 
All'inizio del XX secolo un allievo di Wernicl 
Liepmann, compì due osservazioni fondamentali 
posito dell’aprassia: il disturbo era in genere assodì 
lesioni dell'emisfero sinistro che coinvolgevano, 
delle volte, la corteccia parietale (si veda Heilman 
1982). Liepmann avanzò l'ipotesi che quest'area ft 
regione critica per il controllo dei movimeni 
(Figura 11.32). Secondo questa ipotesi, la rapprese 
ne di un'azione desiderata avrebbe origine nell" 
della corteccia parietale sinistra. L'output di qu 
sarebbe poi proiettato alla corteccia frontale e, atti 
varie connessioni cortico-corticali, attiverebbe l'a 
Posto che il movimento desiderato fosse eseg 
mano controlaterale, la destra, l'elaborazione 
entro l'emisfero sinistro. Se il movimento desid 
se eseguito con la mano sinistra, ipsilaterale, 
zione sarebbe trasferita all'emisfero destro attravi 
connessioni frontali sopra il corpo calloso. In. 
modo le lesioni unilaterali della regione parietale si 
sarebbero associate a deficit bilaterali. 
A sostegno di questa ipotesi, Kenneth Heilman 
collaboratori (1982) alla University of Florida prop 
che, assumendo che la corteccia parietale sinistra 
ga la memoria delle azioni, allora un danno in 
dovrebbe alterare le prestazioni nei test sulla prodi 
o sulla percezione dei gesti. Cioè, se vanno di 
rappresentazioni delle azioni apprese, i pazienti di 
bero avere notevoli difficoltà sia a compiere i mo 
sia a riconoscerli quando sono prodotti da sogg 
mali. Per sottoporre a verifica questa ipotesi, vennei 
mati due gruppi di pazienti aprassici: un 
sioni anteriori e uno con lesioni posteriori. Nei te 
dard dell’aprassia i due gruppi non differivano fi 
alla prestazione. I pazienti di entrambi i gruppi 
tevano frequenti errori quando si chiedeva loro dii 
re gesti, come aprire una porta con la chiave o lan 
aria una moneta. È 
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(Rappresentazione 
| dell'azione 


N eseguite con abilità. Le aree premotorie dell'emisfero 
sono essenziali per i movimenti fini degli arti. Queste aree 
no l'input dal lobo parietale dell'emisfero sinistro, area che 
sia il magazzino delle rappresentazioni delle azioni. Una lesione 
aegione posteriore porterà, quindi, ad aprassia sia degli arti 
sia di quelli controlesionali. 

n 
ti test della percezione si mostravano ai pazienti bre- 
di filmati in cui un attore mimava dei gesti. 
l’attore eseguiva tre azioni diverse e il paziente 
| identificare una in specifico (Figura 11.33). In 
condo test l'attore compiva tre volte la stessa azio- 

soltanto una volta la eseguiva correttamente. In 
bi i test i pazienti con lesioni posteriori commise- 
lumero di errori significativamente più alto dei pa- 
n lesioni anteriori. Il deficit percettivo per il 
della lesione posteriore non poté essere attribuito 
| più generale deficit di comprensione. Infatti i pa- 
lesioni posteriori, affetti da problemi di afasia 
equiparabile, ma non da aprassia, non ebbero 
tà nei test di comprensione dei gesti. 
nendo, gli studi sperimentali sull’aprassia han- 
tto risultati che confermano il quadro generale 
to dal modello di Liepmann. Il lobo parietale sini- 
babilmente contiene le rappresentazioni dei mo- 
ti sofisticati, un fatto che forse riflette che tali mo- 


Mi faccia vedere come 
aprirebbe una porta con 
la chiave 


A soma j 


ate = 
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cono a riconoscere i 
movimenti corretti. (a) Nel test motorio si chiede al paziente di mimare un 
gesto, per esempio di aprire una porta con la chiave. (b) Nel test 
percettivo, il paziente osserva un attore che mima un'azione eseguendola 
in tre modi diversi, uno solo dei quali è corretto. Il paziente deve scegliere 
lazione corretta. (c) Furono scelti dei pazienti con lesioni anteriori oppure 
posteriori, che nel compito motorio avevano mostrato segni di aprassia. 
Soltanto i pazienti con lesioni posteriori esibirono deficit nel test percettivo. 
Nello stesso test i pazienti aprassici con lesioni anteriori fornirono 
prestazioni equivalenti ai soggetti di controllo, afasici e non aprassici. 
Adattata da Heilman et al. (1982), 


vimenti implicano trasformazioni dinamiche nello spa- 
zio tridimensionale (Haaland et al., 1999). In seguito al 
danno di queste rappresentazioni, il paziente ha diffi- 
coltà a generare le azioni complesse, o a riconoscerle 
quando sono prodotte da altri. L'attuazione di un movi- 
mento, tuttavia, richiede che la sua rappresentazione sia 
trasformata in uno specifico programma motorio. Ciò 
implica un'elaborazione supplementare da parte delle 
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aree premotoria e prefrontale che sono coinvolte nel 
controllo motorio. Anche il danno di queste aree può 
produrre aprassia, ma non elimina la capacità di percepi- 
re l’azione quando è prodotta da un altro individuo. 
Considerata da questo punto di vista, la corteccia parieta- 
le è il livello più elevato della gerarchia motoria, mentre 
le aree frontali servono a tradurre la memoria di un’azio- 
ne in un pattern di comandi ai muscoli. 


M Corteccia e selezione dei movimenti 


Possiamo ipotizzare che l'elaborazione corticale coinvolta 
nel controllo motorio riguardi principalmente la selezione 
degli effettori appropriati per realizzare un dato movimen- 
to, Nel pianificare un'azione la rappresentazione iniziale è 
astratta: è il particolare scopo che la persona si prefigge. 
Per esempio, il nostro scopo potrebbe essere quello di bere 
una tazzina di caffè o di chiedere a un amico di venire al 
cinema con noi, due scopi che si possono realizzare in tan- 
ti modi diversi. Per prendere la tazzina di caffè, o una ma- 
tita con cui scrivere un messaggio a un nostro amico, pos- 
siamo usare la mano destra o la sinistra. Nell'afferrare que- 
sti oggetti possiamo usare tutte le dita, oppure possiamo 
prenderli solo col pollice e l'indice. 

Forse il modo migliore per descrivere la traduzione di 
uno scopo astratto in un movimento concreto è definirla 
un processo competitivo, un concetto illustrato nella Fi- 
gura 11.34. Lo scopo attiva tutti i movimenti che potreb- 
bero produrre l’azione desiderata; questi candidati com- 
petono poi per diventare il movimento prescelto (Rosen- 
baum et al., 1991). La competizione può scaturire da 
molte fonti, alcune delle quali riflettono i nostri stati in- 
terni e le passate esperienze. Per esempio, l'attivazione 
dei movimenti con la mano dominante può prevalere 
sulla mano non dominante. Altre fonti possono essere 
esterne. La preferenza può essere data alla mano più vici- 
na alla tazzina o alla matita, perché questo movimento 
richiede uno sforzo minore. Oppure, in un set sperimen- 
tale, le istruzioni del compito potrebbero richiedere al 
soggetto di usare solo una certa mano. La corteccia moto- 
ria può essere vista come il punto della risoluzione finale 
di questo processo competitivo, in quanto da essa parte il 
segnale motorio primario in uscita dalla corteccia. Tale 
segnale rappresenta perciò il movimento scelto per realiz- 
zare lo scopo desiderato. Se la corteccia motoria è dan- 
neggiata, il movimento selezionato non può essere tra- 
dotto in modo da attivare gli effettori. 

L'ipotesi della selezione corticale è in accordo con le 
numerose evidenze indicanti che la progettazione moto- 
ria è un processo distribuito che coinvolge molte regioni 
neurali. Tutte queste aree sostengono il movimento, ma 
il loro contributo relativo varia in funzione delle richieste 
imposte dal compito. L'area motoria supplementare ri- 
flette il contributo delle fonti di attivazione interne — sco- 
pi e stati motivazionali - mentre l’area premotoria latera- 
le è controllata più fortemente dalle fonti esterne, come 


11.34 La selezione della risposta è un processo in cui le pot 
risposte competono fra loro. Mentre sta scrivendo, l'uomo nella fit 
desidera prendere un sorso di caffè dalla tazzina. Può realizzare 


la posizione in cui è attualmente oppure ruotando il tronco. Varie 
informazione — la posizione della tazzina, ciò che le mani stami 
l'esperienza — contribuiscono a dare soluzione al processo di 


la posizione spaziale degli effettori e degli oggetti 
nibili per la manipolazione. È molto probabile 
compito coinvolga entrambe le fonti, per cui no 
biamo aspettarci che sia attivata una sola area. Le 
renze saranno quantitative piuttosto che qualitati 

Le lesioni neurologiche possono perturbare 
brio fra i diversi tipi di input, Nella fase acuta che $ 
un ictus, i pazienti con lesioni all'area motoria si 
mentare protendono il braccio colpito e afferrano| 
getti, anche se non hanno ricevuto l'istruzione di | 
addirittura se è stato detto loro di non muoversì, 
condizione, detta sindrome della mano aliena, t 
dominanza delle vie premotorie laterali guidate d 
moli esterni. La vista di un oggetto posto a una di 
tale da poter essere raggiunto evoca un program 
torio per afferrarlo. Di solito siamo in grado di in 
questo movimento, se riceviamo istruzioni in tal se 
se il movimento non è appropriato. Ma dopo l'elit 
zione delle fonti di controllo interne, un opportul 
molo esterno può innescare il movimento. Risulta; 
stravolto il normale equilibrio sottostante la selezi 
movimenti. 

Se consideriamo questi fatti inquadrandoli in u 
cesso di natura competitiva, possiamo capire pei 
determinate condizioni, vengono attivati pi 
motori alternativi, tra loro in competizione. V 
per esempio, un esperimento condotto da Steven 
del National Institute of Mental Health. Delle st 
furono addestrate a spostare una manopola, in due 
se condizioni sperimentali, dette l’una «compatib 
l’altra «incompatibile» (Wise et al., 1996). In entraî 
condizioni uno stimolo poteva apparire in una 
posizioni disposte a cerchio. Nella condizione 
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| correlati fisiologici della competizione fra possibili risposte. (a) Una luce (cue) si accende in una di varie posizioni-target possibili, disposte 
D. Dopo un certo intervallo di tempo (ritardo), un segnale «go» indica alla scimmia di spostare la leva verso la posizione-target. | vettori 

one indicano la direzione del movimento, che si manifesta già durante il ritardo. (b) Nella condizione di «incompatibilità», l'animale deve 

la leva verso la posizione opposta a quella indicata dal segnale luminoso. Durante il ritardo il vettore di popolazione rappresenta un progetto 


mento nella direzione del cue luminoso. La grandezza di questo vettore è inferiore a quella nella condizione «compatibile», ciò riflette la simultanea 


ida Wise et al. (1996). 


le scimmie erano addestrate a spostare la manopola 
sizione dello stimolo; nella condizione «incom- 
le» il movimento doveva avvenire nella direzione 
ta allo stimolo. Mentre l’animale eseguiva il compi- 
ivano registrati i vettori di popolazione nella cor- 
premotoria laterale. Nella condizione «compatibi- 
| vettore puntava immediatamente nella direzione 
bvimento che sarebbe seguito; ma nella condizione 
mpatibile» il vettore puntava dapprima in direzione 
stimolo — cioè nella direzione opposta rispetto al 
essivo movimento — poi, dopo un certo tempo di ela- 
zione, la direzione del vettore cambiava per diventa- 
del movimento (Figura 11.35). Questo sposta- 
\è il risultato di due programmi motori fra loro in 
petizione. Poiché di solito ci muoviamo nella dire- 
dello stimolo, l'apparizione di un target attiva au- 
mente un programma motorio diretto verso 
la posizione. Ma, grazie all'addestramento, le scim- 
prendevano che dovevano muovere la manopola 


del movimento opposto. Dopo la comparsa del segnale «go» il vettore di popolazione si orienta nella direzione del movimento (corretto). 


nella direzione opposta. Col prevalere di questo set inter- 
no, la direzione del vettore di popolazione si modificava. 

L'ipotesi della competizione fra progetti motori diversi 
è in accordo con i pattern dell'attivazione che sì osser- 
vano nella corteccia motoria e in quella premotoria. 
Come si è detto, gli studi di neuroimmagine mostrano 
che l'attivazione premotoria è in genere bilaterale. Il fat- 
to è sorprendente, dato che, nella maggior parte degli 
studi, tutti i movimenti sono stati eseguiti con una sola 
mano. Poiché queste aree rappresentano entrambi i lati 
del corpo, l'attivazione bilaterale può riflettere la pro- 
gettazione di tutti i possibili movimenti in grado di rea- 
lizzare un certo scopo astratto. L'attivazione infine si la- 
teralizza alla corteccia motoria controlaterale — il pre- 
sunto esito della competizione tra le due mani. Il pas- 
saggio dall'attivazione bilaterale nelle aree premotorie al- 
l'attivazione unilaterale nella corteccia motoria è messo 
in evidenza anche dalla misurazione dei potenziali evo- 
cati (Figura 11.36). 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


Darsi colpetti in testa mentre ci si massaggia lo stomaco 


Pensate a quel gioco che si fa da bambini in cui bisogna darsi dei 
Colpetti in testa e, al tempo stesso, massaggiarsi lo stomaco. Que- 
sto compito, all'apparenza innocente, si rivela estremamente fru- 
strante. È quasi impossibile generare le due traiettorie spaziali con- 
trastanti, cioè produrre con una mano un movimento su-e-giù e con 
l'altra un movimento circolare. | due movimenti sono in competizio- 
ne. Non riusciamo a impartire una direzione a una mano e all'altra 
mano la direzione opposta. Alla fine uno dei movimenti finisce per 
dominare, per cui ci ritroviamo a massaggiarci anche la testa o a 
darci colpetti sullo stomaco, Rifacendoci all'ipotesi della selezione 
descritta in questo capitolo, possiamo vedere questo conflitto fra le 
due mani come una competizione fra due differenti scopi del movi- 
mento. Ogni compito attiva entrambi gli emisferi e non possiamo 
impedire l'insorgere di interferenze, dovute allo scambio incrociato 
di segnali fra i pattetn di attivazione. 

Se questa ipotesi è corretta, l'interferenza spaziale dovrebbe es- 
sere eliminata se lo scopo di ciascun movimento resta limitato en- 
tro un singolo emisfero e le connessioni tra i due emisferi sono re- 
cise. Per verificare questa ipotesi, Elizabeth Franz e | suoi colla- 
boratori (1996) presso la University of California, a Berkeley, han- 
no esaminato un paziente che aveva subito la resezione del cor- 
po calloso. In questo studio sui movimenti delle due mani gli sti- 
moli erano costituiti da coppie di figure a forma di C, i cui lati po- 
tevano essere disposti nella stessa direzione oppure perpendico- 
lari. Gli stimoli di ogni coppia, proiettati per pochi istanti, appari 
vano uno nel campo visivo sinistro e l'altro nel destro; dopo aver- 
li visti, i soggetti dovevano riprodurne la forma disegnando si- 
multaneamente con la mano sinistra lo stimolo proiettato nel cam- 
po visivo sinistro, e con la mano destra quello apparso nel campo 
visivo destro. La breve durata della presentazione era un modo 
per assicurare che, avendo il paziente il cervello diviso, ciascuno 
stimolo restasse isolato in un emisfero. Nei soggetti di controllo 
doveva invece avvenire un rapido trasferimento di informazioni at- 
traverso il corpo calloso. 

| soggetti di controllo non ebbero difficoltà a produrre i movi- 
menti bilaterali quando | bracci delle C erano orientati nella stessa 
direzione. Ma quando si trattò di compiere movimenti lungo assi 
perpendicolari, le loro prestazioni furono drasticamente più scarse, 
con lunghe pause prima di tracciare ogni segmento e frequenti de- 


L'area motoria supplementare è importante nella sele- 
zione del movimento, Se è vero che la destinazione prin- 
cipale dei suoi output è la corteccia motoria ipsilaterale, è 
anche vero che l’area motoria supplementare invia proie- 
zioni callosali all'area motoria e alla corteccia motoria 
supplementare controlaterali. Buona parte di queste 
proiezioni crociate ha un'azione inibitoria, In questo 
modo l'attivazione dell’area motoria supplementare in 
un emisfero promuove la selezione di un movimento 
nella parte controlaterale del corpo, e inibisce un analo- 
go movimento nella parte ipsilaterale. Questa organizza- 
zione aiuta a spiegare un altro sintomo insolito associato 


Viazioni dal bersaglio: potete ottenere una facile dimo 
sto fenomeno, cercando di eseguire vol stessî questo co 
Il paziente con cervello diviso, invece, non mostrò 
cative fra i due movimenti: avviò e portò a termine i 
meno con la stessa velocità e lo stesso livello di accui 
condizioni. Addirittura, in un altro esperimento questo 
disegnare simultaneamente un quadrato con la Sinistra 
con la destra, Ciascun emisfero fu in grado di produrre Il pa 
alcun segno di interferenza da parte dell'emisfero opp 
Questi risultati indicano che la callosotomia porta al 
piamento spaziale dei movimenti delle due mani. Ma) 
sorprendente possa essere, l'esperimento ha evidenzi: 
neppure nel paziente con cervello diviso le due mani eran 
to indipendenti. Come nei soggetti di controllo, le mani 
no in sincronia: i lati delle due figure venivano inizia 
l'incirca nello stesso momento. Questo accoppiamento. 
osservato più chiaramente quando si chiese ai sogget 
movimenti oscillatori, in cui ciascuna mano si muoveva | 
asse. Indipendentemente dal fatto che seguisseto 
(per esempio, si muovessero tutt'e due in orizzontale 0 U 
ticale) o assi perpendicolari (per esempio, una in orizz 
tra in verticale), le due mani invertivano la direzione nell 
mento. 
Questo studio ha fornito indicazioni importanti sulle 
Talî sottostanti alla coordinazione delle mani. In primo lu 
tivi spaziali dei movimenti delle due mani sono coordi 
si di elaborazione attraverso il corpo calloso. Quando un c 
chiede che le mani eseguano movimenti lungo direzio 
conflitto, si osservano massicci fenomeni di interfereni 
nessioni callose sono intatte. In secondo luogo queste 
nessioni non sono essenziali per l'accoppiamento tempor 
Vimenti manuali. È possibile che l'avvio dei movimenti 
da un singolo emisfero, oppure da meccanismi sub 
luogo la dissociazione tra l'accoppiamento spaziale eq 
rale depone a favore di un'organizzazione distribuita 
neurali che partecipano ai sistemi motori responsabili 
zione: le strutture neurali che rappresentano gli obiettivi 
distinte da quelle coinvolte nell'avvio dei movimenti se 
soddisfare tali obiettivi. 


alle lesioni dell'area motoria supplementare, cioè! 
denza a produrre movimenti speculari. Quando si 
a uno di questi pazienti di afferrare un oggetto a 
mano controlaterale alla lesione, la mano omi 
produce lo stesso gesto. 

La maggior parte dei comportamenti motori sofis 
non richiede l’azione di una sola mano, ma 
l’uso coordinato di entrambe. Le due mani 
gere lo stesso lavoro, come avviene quando si 
oggetto pesante o quando si rema, ma in altri cor 
loro ruoli possono essere differenti e complemi 
come nell’aprire un barattolo o nell’allacciarsi le; 


" 
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: Figure simmetriche, — 
— speculari 


tre | soggetti tenevano lo sguardo su un punto centrale fissazi 
i istanti, | soggetti dovevano poi disegnare simultaneamente con la mano sinistra lo stimolo apparso 


. I soggetti normali (a sinistra) erano in grado di disegnare stimoli simmetrici, speculari, 


rano gravi difficoltà quando — 


‘rette lungo as perpendicolari.  aziente on celo diviso a dest) fmi luna pesta one ugualmente buona In entrambe 


‘da Franz: st DDT 


motoria supplementare svolge un ruolo cruciale 
coordinazione delle mani. Sia nelle scimmie che ne- 
eri umani, lesioni in quest'area possono portare a 
anormali in compiti che richiedono l’integra- 
i movimenti delle due mani, benché i gesti che 
io l'altra mano compie da sola possano restare inal- 
îl (Wiesendanger et al., 1996). Se si chiede a una per- 
di mimare l'apertura di un cassetto con una mano 
dere con l’altra un oggetto posto all’interno, en- 
be le mani possono mimare il gesto dell'apertura. 
i questo deficit conferma l'ipotesi di un processo 
etitivo, in cui viene attivato uno scopo astratto — 


questo esempio, recuperare un oggetto da un cassetto — e 
a ciò segue una competizione per assegnare a ciascuna 
mano i movimenti necessari. Quando l’area motoria sup- 
plementare è danneggiata, il processo di assegnazione si 
interrompe e l'esecuzione non avviene, anche se la perso- 
na è ancora in grado di esprimere il suo scopo generale. 


Aree subcorticali: cervelletto e gangli della base 


Nel paragrafo precedente ci siamo concentrati sulla sele- 
zione dei programmi motori a livello delle aree motorie 
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— Emisfero sinistro 
+ Emisfero destro 


1 1.36 Potenziali evocati registrati sopra la corteccia motoria prima 
che l'indice destro prema un tasto. Dopo l'insorgenza dello stimolo 

Si osserva un aumento della negatività, il cosiddetto potenziale 

di Bereitschaft, che coinvolge entrambi gli emisferi. Durante gli ultimi 
300 ms del tempo di reazione diventa prevalente il potenziale sopra 
l'emisfero controlaterale. 


corticali, La corteccia è una rete di elaborazione estesa, 
nella quale convergono input di varia origine e grazie 
alla quale l’animale sceglie l’azione che gli permette di 
realizzare un certo scopo. Stando così le cose, la corteccia 
costituisce il mezzo con cui l'evoluzione ha creato un si 
stema flessibile: l’animale non è costretto a rispondere 
meccanicamente a uno stimolo, ma può modificare le 
proprie azioni nel modo più opportuno per conquistare 
il suo obiettivo di quel momento. 

In questa prospettiva è logico attendersi che le aree 
subcorticali abbiano solo un ruolo secondario nella sele- 
zione dei programmi motori. È possibile che la loro fun- 
zione si limiti ad assicurare che i movimenti selezionati 
siano eseguiti in maniera efficiente. Non ci aspettiamo, 
quindi, che una lesione in queste aree provochi disturbi 
della rappresentazione come quelli che si osservano nel- 
l’aprassia — un disturbo che porta a una risposta sbagliata 
— ma piuttosto a errori nell'esecuzione della risposta. 

Questa ipotesi corrisponde piuttosto bene ai disturbi 
motori che si osservano in seguito a lesioni subcorticali. 
Perciò in questo paragrafo passeremo in rassegna i deficit 
associati alle principali strutture subcorticali coinvolte 
nel controllo motorio: il cervelletto e i gangli della base, 
Nell'esaminare questi disordini, svilupperemo alcune 
ipotesi funzionali sul possibile contributo di queste strut- 
ture alla coordinazione dei movimenti che richiedono 
destrezza. 


Ml Cervelletto 


Le lesioni al cervelletto turbano la coordinazione motoria 
in molti modi; tale eterogeneità riflette Ja suddivisione 
del cervelletto in regioni diverse, La Figura 11.37 illustra 
le tre parti che compongono il cervelletto: il vestibolo- 


cervelletto (archicervelletto), lo spino-cervelle 
cervelletto) e il neocervelletto. Questa organiz 
partita riflette le specifiche proiezioni anatomichi 
ste regioni, e il fatto che le lesioni in cia 

danno luogo a quadri clinici differenti. Inolt 
gioni sembrano avere seguìto tre distinti percorsi 
vi durante la filogenesi. Come implica il suo n 
neocervelletto è la componente emersa più 
dopo la comparsa dello Spino-cervelletto (il pa 

letto) e dell’ancora più antico vestibolo-cervellet 
chicervelletto). 


Suddivisioni anatomiche e funzionali del cen 
Il vestibolo-cervelletto è innervato dai nuclei ves 
del tronco encefalico e le sue efferenze proiettan 
dietro, alla stessa regione. Il sistema vestibolare è 
ziale per il controllo dell'equilibrio e per la coordìi 
tra i movimenti oculari e quelli del corpo. Le les 
quest'area possono influire sui riflessi essenzi li 
mantenimento dell'equilibrio e la stabilità posti 
esempio, il riflesso vestibolo-oculare (VOR, da ve 
ocular reflex) garantisce che gli occhi restino fis 
oggetto nonostante che la testa o il corpo si mu 
Ciò è essenziale per un organismo che interagis 
l'ambiente: se lo sguardo si Spostasse a ogni movi 
del corpo, sarebbe difficile controllare le mosse d 
tro organismo o non perdere di vista un certo stin 
La parte principale del cervelletto è costituita d 
no-cervelletto (paleo-cervelletto) e dal ne 
Come indica lo stesso nome, il primo riceve v 
ze sensoriali dalla periferia attraverso il midollo 
cellule di quest'area rispondono, inoltre, agli sì 
vi e visivi, quindi costituiscono la base dell 
polisensoriale. Nel corso della filogenesi dei v 
questa regione si è sviluppata più tardivamente 
bolo-cervelletto. Si ritiene che l'emergere dello sj 
velletto corrisponda all'esigenza di un controllo p 
so e più flessibile degli arti usati per la locomozion 
bre in uscita dallo spino-cervelletto originano dai 
cerebellari mediali e si dirigono al midollo spi 
clei del sistema extrapiramidale. Inoltre al 
proiettano alla corteccia motoria attraverso il ta 
Le lesioni allo spino-cervelletto rendono pr 
la fluidità del movimento. La parte mediale dello 
cervelletto, il verme, è particolarmente importanti 
coordinazione dei muscoli assiali, dai quali dipei 
movimenti del tronco. Le cellule del verme sono p 
larmente sensibili agli effetti dell'alcol. In seg 
abuso cronico, il verme va in atrofia e ne conseg 
problemi all'equilibrio e alla deambulazione. Anchi e 
un abuso acuto di alcol si possono osservare si ntor 
rebellari. I test usati dalla polizia con le persone s0 
te di guidare in stato di ubriachezza sono, in sog 
prove della funzionalità cerebellare. 
1 danni allo spino-cervelletto ‘provocano anch 
zioni al movimento delle braccia, Questi pazienti 
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Iletto 


selezionare l’azione appropriata e di iniziarla nor- 
ite, ma poi i loro gesti risultano impacciati, disor- 
irregolari. Spesso i movimenti rapidi di indicazio- 
g) oltrepassano il bersaglio, un sintomo detto 
tria. Inoltre il paziente non riesce a compiere tutto 
Vvimento in modo fluido: quando è vicino al bersa- 
braccio comincia a oscillare (Hore et al., 1991). 
ervelletto è formato dalle regioni laterali degli 
feri cerebellari. Questa regione non riceve afferenze 
llo spinale ma è fittamente innervata dalle fibre 
iti dalla corteccia cerebrale, le quali hanno ori- 
in molte regioni dei lobi parietali e frontali. Le fibre 
dal neocervelletto provengono da un nucleo la- 
ondo, il nucleo dentato. Mentre parte delle af- 
termina sui nuclei del sistema extrapiramidale, la 
lor parte delle informazioni sale fino alla corteccia 
so il talamo; le proiezioni talamiche terminano 
corteccia motoria primaria, premotoria laterale 
efrontale. Il neocervelletto contribuisce così al con- 
o dei movimenti volontari. Durante l'evoluzione dei 
quest'area è andata incontro a un'enorme espan- 
fatto che riflette la flessibilità e la precisione con 
rimati possono utilizzare gli arti. In effetti negli es- 
mani il nucleo dentato contiene più del 90% di tut- 
neuroni presenti nei nuclei cerebellari. 
e lesioni al neocervelletto causano sintomi simili a 
ll provocati dai danni alla porzione intermedia del 
0. I movimenti sono impacciati e scoordinati, 
sono notevoli i segni di atassia e talvolta di iper- 
tria, in particolare quando un'azione comporta una 
lenza di gesti. Particolarmente colpiti possono essere 
\ovimenti che implicano l’azione coordinata di più 
, come nel lancio a baseball. Inoltre l'avvio del 
ito è prolungato. Il neocervelletto è coinvolto 
gettazione del movimento, mentre la porzione 
dia è essenziale per regolare la performance ef- 


Ai nuclei 
AGP e = vestibolari 


11,37 Le tre parti in cui 


è suddiviso il cervelletto. Queste 
regioni differiscono per le loro 
proiezioni anatomiche ai nuclei 
cerebellari profondi e alle regioni 
bersaglio extracerebellari, 
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Interpretazione della funzione cerebellare Come esat- 
tamente il cervelletto riesca a eseguire queste operazioni 
è ancora poco chiaro. Un'ipotesi è che il cervelletto abbia 
un ruolo speciale nella sincronizzazione dei movimenti. 
Mentre alle aree corticali spetterebbe soprattutto di sele- 
zionare gli effettori necessari per l'esecuzione di un certo 
compito, il cervelletto sarebbe responsabile della precisa 
sincronizzazione necessaria nell'attivare tali effettori. Ne 
discende che anche i neuroni cerebellari devono codifica- 
re la direzione del movimento, poiché la sincronizzazio- 
ne è componente essenziale della progettazione di una 
traiettoria, 

Vediamo come l'ipotesi della sincronizzazione riesce a 
spiegare il sintomo dell’ipermetria. Come si vede nella Fi- 
gura 11.38, i movimenti rapidi richiedono l’azione sia del 
muscolo agonista che dell’antagonista. Mentre l’attività 
dell’agonista è chiaramente necessaria per spostare l'arto, 
l’attività dell’antagonista può apparire controproducente. 
Perché mai dovrebbe essere necessario produrre una forza 
che si contrappone all’azione desiderata? Un argomento 
a sostegno del modello a due componenti è che questa 
modalità permette un'alta velocità di movimento, senza 
dover dipendere dal feedback sensoriale. Un'iniziale raffi- 
ca di impulsi all'agonista porta rapidamente l'effettore 
nella direzione corretta, con un movimento che incontra 
ben poca resistenza; a quel punto interviene l’antagoni- 
sta a frenare il movimento. Questa modalità di controllo 
anticipatoria ha un costo: la sincronizzazione tra agoni- 
sta e antagonista deve essere perfetta. Secondo questa 
teoria, il cervelletto contribuisce ai movimenti rapidi sta- 
bilendo un pattern temporale di attivazione dei muscoli. 
Il cervelletto prevede in quale momento dovrà essere atti- 
vato l'antagonista, perché il movimento possa terminare 
nella posizione giusta. In caso di lesioni al cervelletto, 
l'attività iniziale dell’agonista è sufficiente per avviare il 
movimento, ma l’animale non è più in grado di prevede- 
re quando dovrà intervenire il «freno». A questo punto 
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(b) Paziente cerebellare 
Posizione del braccio 


Flessione 


Posizione del braccio 
n. Posizione-target 
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Agonista lena mp ara i 2 
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11.38 Movimenti del braccio e attività EMG associata, durante 
movimenti rapidi del gomito. (a) Durante la flessione rapida del gomito 
in un soggetto normale, Il muscolo agonista, il bicipite, produce una raffica 
di impulsi che fa muovere l'arto. Questo movimento è frenato 
dall'attivazione dell'antagonista, il tricipite. (b) Nei pazienti con lesioni 
cerebellari, la sincronizzazione fine tra l'attività dell'agonista 

e dell'antagonista non è più possibile. Quando l'avvio dell'antagonista 
‘avviene in ritardo, il movimento termina oltre l'obiettivo perché non è più 
frenato a sufficienza. Le oscillazioni che si osservano al termine del 
movimento di pointing derivano dall'alternarsi fra l'azione dell'agonista 
e dell'antagonista. 


altri segnali, come il feedback dall’arto in movimento, 
possono diventare necessari per avviare l'antagonista. 
Dati i ritardi nella trasmissione neurale, è probabile che 
l'antagonista entri in azione troppo tardi e che il movi- 
mento dell'animale oltrepassi l'obiettivo. 

L'ipotesi della sincronizzazione apre anche nuove pro- 
spettive per il possibile ruolo del cervelletto nell’appren- 
dimento motorio. Le lesioni cerebellari hanno effetti par- 
ticolarmente gravi sui movimenti fini, che più degli altri 
richiedono una sincronizzazione perfetta. Il tennista 
principiante può accontentarsi semplicemente di manda- 
re la palla oltre la rete, senza preoccuparsi del fatto che la 
racchetta colpisca la palla un po' in anticipo o in ritardo. 
Ma per il giocatore esperto è essenziale che tutti i gesti 


siano sincronizzati perfettamente, così da mam 
palla in un punto del campo ben preciso, 

Tutto ciò è messo in evidenza da un esperimen 
to su un modello molto semplice di apprendimet 
torio; il condizionamento del battito delle palp 
coniglio (si veda il Capitolo 4). Quando si 
d'aria verso gli occhi di un coniglio, l’animale bi 
palpebre in modo riflesso, producendo una risposti 
matica volta a minimizzare possibili danni all’ 
uno stimolo neutro, per esempio un suono, viel 
temente presentato poco prima del soffio, l'a 
verà a produrre il battito delle palpebre in rispos 
no (Figura 11.39). La risposta acquisita è alta 
tativa: battendo le palpebre quando sente il suo 
male chiude gli occhi prima che il soffio arrivi, Qi 
sposta condizionata è regolata nel tempo in mo 
raggiungere la massima ampiezza al momento dei 
gere del soffio. 

Diversamente dalle lesioni alla corteccia cer 
l'ippocampo, le lesioni cerebellari bloccano I’ 
e il mantenimento della risposta condizionata dell 
le palpebre. Il problema non è dovuto ad alterazi 
sistema motorio, poiché il battito in quanto tale 
sente quasi per nulla delle lesioni cerebellari, L'all 
ne selettiva della risposta condizionata rivela un, 
dell'apprendimento sensomotorio; questa interpri 
ne è in accordo con l'ipotesi che il cervelletto 
componente importante del sistema deputato a ti 
prendimento. A livello computazionale l'ipotesi dei 
cronizzazione aiuta a chiarire il ruolo del cervellett 
l'apprendimento motorio. Al coniglio non basta aj 
dere che il suono e il soffio sono abbinati; la sua ri 
è adattativa soltanto se l'animale impara che il 
permette di prevedere esattamente quando si v 
il soffio d'aria. Perciò il coniglio deve essere in gi 
rappresentarsi la relazione temporale fra i due 
Come si può vedere nella Figura 11.39c, i conigli 
sioni agli emisferi cerebellari battono ancora le p 
in risposta al suono, ma la risposta non è più 
perché non è più sincronizzata correttamente col 
(Perrett et al., 1993): quando il soffio insorge, I" 
aperto ed esposto al colpo d’aria, 

Il neocervelletto ha subito un'enorme espansio 
rante l'evoluzione dei primati, forse in parallelo con 
la della corteccia prefrontale. Ciò ha indotto i ricerti 
considerare l'ipotesi che questa porzione del cei 
possa avere funzioni non motorie. La capacità di si 
nizzazione del cervelletto potrebbe, per esempio, 
utilizzata anche dai sistemi percettivi e cogniti 
1993). Le persone con lesioni cerebellari forniscon 
stazioni anomale nei compiti percettivi che richii 
perfetto senso del tempo, come quando devono gii 
la durata di un suono, Il cervelletto continua quindi 
fettuare una elaborazione particolare — ra 
l'informazione temporale — ma essa è disponibile. 
per altri sistemi che richiedono quel tipo di informaz 
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Le lesioni al cervelletto eliminano la risposta appresa 
icondizionamento del battito delle palpebre. (a) Un tono neutro 
‘e termina contemporaneamente a un soffio d'aria rivolto contro 
cchi di un coniglio. (b) Nella prima fase dell'addestramento il soffio 
fia evoca una risposta automatica, il battito delle palpebre. Nella fase 
iva dell’addestramento, l'animale batte le palpebre in risposta 
riducendo così l'effetto nocivo del soffio d'aria. (c) Le lesioni 
cei cerebellari profondi aboliscono la risposta appresa. Il fatto che 
ale continui a mostrare il riflesso del battere le palpebre in risposta 
o d'aria indica che la lesione ha prodotto un deficit 
‘apprendimento, non un deficit motorio. Le risposte anticipatorie, 
rese, sono ancora presenti in seguito alle lesioni della corteccia 
lare ma non sono più sincronizzate in modo adeguato, perciò non 
0 più un valore adattativo. 
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Secondo un’altra ipotesi che sottolinea lo stretto col- 
egamento fra percezione e azione, il cervelletto genera 
sioni sulle esperienze sensoriali attese (Bower, 1997). 
ste aspettative possono essere molto importanti per 
| controllo motorio; pensiamo, per esempio, a quale 
itta sorpresa sarebbe per chiunque scoprire, nello scen- 
una scala, che manca un gradino. La corretta anti- 
dipazione degli eventi sensoriali è una parte importante 


anche dell’apprendimento motorio. Il tennista esperto è 
in grado di prevedere immediatamente se il tiro sarà sba- 
gliato, semplicemente basandosi sulla sensazione di 
come la racchetta ha colpito la palla. Gli studi di neu- 
roimmagine sull’apprendimento motorio mostrano în 
genere che l'attivazione del cervelletto diminuisce con la 
pratica, un risultato che viene interpretato come un ri- 
flesso della riduzione degli errori, o delle previsioni sba- 
gliate, man mano aumenta l'abilità nella prestazione. 
Tuttavia, in contrapposizione con questo quadro gene- 
rale di minore attività, piccole aree del cervelletto mo- 
strano invece un aumento dell'attivazione in parallelo 
con lo sviluppo di una nuova abilità. Si suppone che que- 
sti incrementi focali dipendano dalla generazione di nuo- 
ve previsioni (Imamizu et al., 2000). 

La previsione e la sincronizzazione sono strettamente 
collegate. Perché un'azione sia coordinata, non solo è im- 
portante conoscere la sequenza dei movimenti degli arti 
ma è anche essenziale, onde evitare errori, che i vari mo- 
vimenti siano compiuti al momento giusto. Quindi, que- 
ste ipotesi suggeriscono possibili funzioni non motorie 
del cervelletto e propongono spiegazioni computazionali 
di come questa struttura può contribuire alla coordina 
zione e all'apprendimento del movimento. Ancora una 
volta vediamo che esiste un legame tra i processi della 
rappresentazione coinvolti nella percezione e nell'azione. 


 Gangli della base 


L'altra importante struttura motoria subcorticale è costi- 
tuita dai gangli della base, composti da cinque nuclei: il 
nucleo caudato, il putamen, il globus pallidus, il nucleo 
subtalamico e la sostanza nera (si riveda la Figura 11.5). 
Questi nuclei non formano un'unica entità anatomica, 
ma piuttosto un'unità funzionale con una specifica rete 
degli input e degli output interconnessa. Inoltre le lesioni 
in qualsiasi porzione dei gangli della base interferiscono 
con la coordinazione del movimento, anche se il tipo di 
problema varia considerevolmente a seconda del sito del- 
la lesione stessa. 

Prima di prendere in considerazione questi disordini è 
opportuno analizzare la complessa neuroanatomia dei 
gangli della base, schematicamente illustrata nella Figura 
11.40. Tutte le fibre afferenti ai gangli della base termina- 
no nel nucleo caudato e nel putamen, che insieme costi- 
tuiscono il corpo striato. Il principale input al corpo stria- 
to consiste nella proiezione cortico-striatale, fibre che 
provengono dall'intera corteccia cerebrale, quindi com- 
prese le aree sensoriali, motorie e associative. Anche le fi- 
bre efferenti dai gangli della base sono fortemente con- 
centrate: l'output ha origine dal segmento interno del 
globus pallidus (GPi) e dalla pars reticulata della sostanza 
nera (SNr). Gli assoni della SNr terminano principalmen- 
te nel collicolo superiore e forniscono un segnale essen- 
ziale per l'avvio dei movimenti oculari. Gli assoni del GPi 
terminano in nuclei talamici che a loro volta proiettano 
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11 .40 | circuiti dei gangli della base. Gli input provenienti dalla 
corteccia proiettano principalmente al corpo striato. Di qui il processo 

di elaborazione prosegue lungo due vie. La via diretta va ai nuclei 

di output, cioè il segmento interno del globus pallidus (GPi) e la pars 
reticulata della sostanza nera (SNr). La via indiretta comprende un circuito 
che include il segmento esterno del globus pallidus (GPe) e il nucleo 
subtalamico (STN), poi va ai nuclei dî output. Le efferenze dal talamo sono 
collegate alla corteccia e spesso terminano vicino alla sorgente iniziale 
dell'input. Le proiezioni dopaminergiche dalla pars compacta della 
sostanza nera (SNc) modulano l'attività del corpo striato, facilitando la via 
diretta attraverso i recettori D1 e inibendo la via indiretta tramite 

i recettori D2. Adattata da Wichmann e da DeLong (1996). 


alla corteccia motoria, all'area motoria supplementare e 
alla corteccia prefrontale. 

In termini fisiologici, nei gangli della base hanno luo- 
go processi di elaborazione molto complessi. Mahlon De- 
Long (1990) della Emory University ha proposto di di- 
stinguere tra una via diretta e una via indiretta. La via di- 
retta consiste di proiezioni inibitorie dirette che dal cor- 
po striato vanno al GPi e alla SNr; la via indiretta collega 
anch'essa il corpo striato a questi nuclei di output, ma 
soltanto attraverso stazioni intermedie che coinvolgono 
il segmento esterno del globus pallidus e il nucleo subtala- 
mico. Tutti i segnali in uscita dai gangli della base sono 
inibitori. I neuroni del GPi e della SNr hanno alti tassi 
basali di scarica, che inibiscono i neuroni bersaglio nel 


collicolo superiore e nel talamo. La via finale 
consiste nella proiezione che dalla pars compacta d 
stanza nera termina nel corpo striato. Fatto intei 
questa via ha effetti opposti sulle vie diretta e 
nonostante che il neurotrasmettitore sia lo sti 
pamina. La sostanza nera eccita la via diretta aj 
un tipo di recettore della dopamina (D1), mentre 
la via indiretta agendo su un recettore della dopam 
tipo diverso (D2). 


Analisi funzionale dei gangli della base Le cons 
ze funzionali dell'organizzazione anatomica dei. 
della base diventano chiare ricostruendo ciò 
quando le fibre corticali attivano il corpo striato. 
so la via diretta vengono inibiti i neuroni-be 
nuclei dei gangli della base che presiedono all‘ 
porta all'eccitazione del talamo e delle aree m 
cali. D'altra parte l'attivazione del corpo striato lun 
via indiretta provoca un aumento dell’eccitazione; 
clei per l'output, e ciò provoca un aumento dell'inibi 
corticale. Sembra, quindi, che le vie diretta e indire 
biano effetti contrastanti; se l'elaborazione lungo lai 
diretta è più lenta, i gangli della base possono 
porta d'ingresso dell'attività corticale: meno 
dalla via diretta è seguita da più inibizione dalla vii 
retta. Le fibre nigro-striatali stimolano la via dii 
tre riducono gli effetti della via indiretta. Questa via 
ciò essenziale per promuovere il movimento. 
Considerato tutto ciò, si può supporre che i gangli 
la base svolgano un ruolo critico nell'avvio delle a 
(Figura 11.41). Come abbiamo detto in precedenza 
borazione che ha luogo nelle aree corticali moto 
essere vista come un processo competitivo, in cui. 
dati-azioni differenti competono per assumere il ci 
lo dell'apparato motorio. I gangli della base contribi 
no a risolvere questo processo di competizione, 
attività inibitoria di base mantiene sotto conti 
stema motorio, consentendo l'attivazione delle ri 
sentazioni corticali dei possibili movimenti 
muscoli siano minimamente coinvolti. Quando wi 
cifico programma motorio acquista più forza, dimi 
il segnale inibitorio che arriva a particolari neuroni 
Un dato molto interessante è emerso dalle 
computazionali, le quali dimostrano che, dal puntod 
sta fisiologico, la via diretta è organizzata nel 1 
le per funzionare come un sistema dove «chi 
tutto», un mezzo per far sì che l’intero sistema si 
in un'unica azione fra le varie alternative possibili. { 
Berns e Terry Sejnowski (1996), del Salk Institute a Li 
la, California, hanno valutato le conseguenze fun? 
di tutte le possibili combinazioni a coppie di si 
ognuna delle quali poteva essere eccitatoria oppure 
toria. Come si vede nella Figura 11.42, il modo più 
ciente per far sì che un pattern selezionato emerga: 
sfondo di tutti i pattern possibili è una serie di d 
napsi inibitorie in successione. Con questo patteri 
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della base non forniscono un segnale che innesca il movimento. 


ione, infatti, in seguito alla disinibizione il segna- 
&merge da uno sfondo silenzioso; con una coppia di 
nessioni eccitatorie, invece, il pattern selezionato 
far prevalere il proprio segnale su uno sfondo rumo- 


Globus 
pallidus 


Amplifica —Aumenta’Diminuisce’Diminuisce 
l'eccitazione l'inibizione l'eccitazione linibizione 
tonica tonica tonica tonica 


@ Éccitazione 


DI Inibizione 


Nei gangli della base la via diretta consiste di due connessioni 
e in successione. Il globus pallidus produce un'inibizione forte, 
, sul talamo e quindi sulla corteccia. Il corpo striato trasmette 
Nsegnale inibitorio selettivo su questa inibizione tonica, per cui toglie 
bizione sulla risposta selezionata. Le altre combinazioni a coppie sono 
efficienti nel promuovere una particolare risposta. Adattata da Berns 
ki (1996). 


1 gangli della base giocano un tuolo critico nell'avvio del movimento. Le diverse risposte possibili sono controllate e trattenute, fino a che 


roso. Similmente, la combinazione di una sinapsi inibito- 
ria e una eccitatoria, in qualunque ordine, non riesce a 
far emergere distintamente dal background il pattern se- 
lezionato. Berns e Sejnowski hanno notato che la doppia 
inibizione della via diretta è una caratteristica relativa- 
mente unica dei gangli della base ed è un arrangiamento 
molto efficiente per selezionare una risposta entro un si- 
stema competitivo. 

È noto da tempo che la dopamina è un neurotrasmet- 
titore essenziale nelle vie deputate alla ricompensa. Si 
può ipotizzare che nei gangli della base la dopamina in- 
fluenzi il sistema in modo da fargli produrre certe rispo- 
ste anziché altre. L'esecuzione corretta di un'azione è se- 
guita dal rilascio di dopamina nel corpo striato: nel ten- 
nis, per esempio, ciò può avvenire dopo un bel dritto che 
attraversa tutto il campo. È possibile che la dopamina 
modifichi i canali di input/output nei gangli della base, 
aumentando le probabilità che venga avviata la stessa ri- 
sposta quando, in futuro, si attiverà di nuovo il pattern 
di input che ha portato alla ricompensa. 


Disturbi dei gangli della base | gangli della base pos- 
sono essere interessati da vari disturbi neurologici, distur- 
bi il cui dato caratterizzante è la rottura del delicato equi- 
librio fra stabilità posturale e movimento. Qui ci concen- 
treremo su due disordini in particolare, la malattia di 
Huntington e il morbo di Parkinson, poiché forniscono 
la migliore dimostrazione di quanto gravi siano le ano- 
malie del movimento causate dalla disfunzione dei gan- 
gli della base. Se da un lato è stato possibile associare ai 
gangli della base condizioni psichiatriche come la sindro- 
me di Tourette e il disturbo ossessivo-compulsivo, il qua. 
dro neuroanatomico è molto meno chiaro, 

La corea di Huntington è una malattia degenerativa 
progressiva che si manifesta verso i 40-50 anni di età, L'in- 
sorgere è elusivo, di solito si ha un graduale cambiamento 
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nell’atteggiamento del paziente che diventa irritabile, as- 
sente e perde interesse nelle normali attività della vita. 
Nell'arco di un anno si manifestano anomalie motorie: 
movimenti goffi e impacciati, problemi di equilibrio e una 
generale iperattività. Questi movimenti involontari, 0 co- 
rea, gradualmente prendono il sopravvento sulla normale 
funzione motoria. Il paziente può assumere posture con- 
torte, con braccia, gambe, tronco e testa in continuo mo- 
vimento. Nel XVII secolo, in almeno due continenti, le 
persone affette dalla malattia di Huntington furono con- 
dannate per stregoneria e messe a morte, perché la corea le 
faceva apparire possedute da uno spirito diabolico. 

1 deficit neurologici nella corea di Huntington non 

sono limitati alla funzione motoria. Col peggiorare dei 
problemi motori, nei pazienti si sviluppa una demenza di 
tipo subcorticale, non accompagnata da aprassia, afasia 0 
agnosia, che sono i sintomi più comuni di una demenza 
corticale, visibili per esempio nella malattia di Alzheimer. 
1 pazienti mostrano tuttavia deficit di memoria, in parti- 
colare nell'acquisizione di muove abilità motorie, e si 
confondono facilmente nei compiti che richiedono la ri- 
soluzione di problemi. Il disturbo è inoltre accompagna- 
to da alterazioni emozionali e della personalità, sebbene 
non sia facile capire se si tratti di sintomi legati a questa 
patologia o invece di una reazione all’insorgere di una 
malattia così debilitante. 

L'origine genetica della malattia di Huntington è già 
stata presa in esame nel Capitolo 3. Nonostante i pro- 
gressi compiuti nel chiarirne le cause, non si conosce an- 
cora nessuna cura per questa patologia; i pazienti muoio- 
no, in genere, entro 12 anni dal suo primo manifestarsi. 
All'esame autoptico il cervello di questi pazienti rivela ti- 
picamente uno stato patologico diffuso delle aree cortica- 
li e subcorticali. L'atrofia è particolarmente grave nei 
gangli della base: nel corpo striato il tasso di mortalità 
delle cellule può arrivare al 90%. Queste alterazioni sono 
state messe in evidenza anche da studi di imaging con- 
dotti dopo il manifestarsi della malattia. 

Si è rivelato difficile trarre inferenze sulla normale 
funzione motoria studiando pazienti con la malattia di 
Huntington. Spesso questi soggetti non sono in grado di 
portare a termine i compiti sperimentali, oppure tiescono 
a farlo solo con movimenti estremamente laboriosi, e ol- 

tretutto occultati da movimenti involontari. Stando così 
le cose, è difficile osservare deficit selettivi. La malattia 
colpisce tutti i livelli della coordinazione motoria. L'ab- 
norme incremento dell'attività motoria, 0 ipercinesia, 
che si osserva tipicamente nella corea di Huntington si 
spiega alla luce di come questa patologia influenza il flus- 
so dell'informazione nei gangli della base. Nelle fasi ini- 
ziali i cambiamenti striatali avvengono soprattutto nei 
neuroni inibitori che formano la via indiretta. Come si 

vede nello schema di sinistra della Figura 11.43, queste 

alterazioni portano a una riduzione dell'output dai gan- 
gli della base, quindi a una maggiore eccitazione dei neu- 
roni talamici. Anche un altro disordine ipercinetico, 


l’emiballismo, è associato a lesioni della via inditet 
qui la lesione coinvolge principalmente il nucleo 
mico. 1 pazienti con queste lesioni producono” 
ti violenti e incontrollabili. Questi problemi 
sistere per molti anni e occorre prendere sp 
zioni per assicurarsi che î pazienti non facci 
a se stessi o alle persone con cui vengono in 
Il morbo di Parkinson è il più comune 
studiato fra i disturbi dei gangli della base. La 
caratterizzata da sintomi positivi e negativi, \ 
problemi che fanno aumentare l’attività musci 
blemi che la fanno diminuire. 1 sintomi 
no il tremore a riposo e l'ipertono (rigidità). 
che consiste nel tremito accelerato degli el 
tende ad attenuarsi, fino anche a scomparire di 
quando il paziente avvia un movimento Ì 
rigidità dipende dall'attivazione simultanea dei 
agonisti e antagonisti. Spostando passivamente l'è 
paziente, il neurologo può osservare il succedei 
di resistenza e rilassamento, un fenomeno noto | 
segno della ruota dentata. 
I sintomi negativi della malattia di Parkinso 
prendono disturbi della postura e della locomozi 
cinesia e bradicinesia. | pazienti parkinsoniani pe 
spesso l'equilibrio. Quando sono seduti, la testa p 
dere loro in avanti; quando stanno in piedi, la| 
gravità può spingere gradualmente in avanti il 
fino alla perdita dell'equilibrio. L'ipocinesia sì rift 
l'assenza o alla riduzione dei movimenti volonti 
zienti affetti da morbo di Parkinson si comporta 
se fossero bloccati in una certa posizione e non po 
cambiarla; il problema è particolarmente evident 
do provano a iniziare un nuovo movimento. 
parkinsoniani sviluppano piccoli trucchi per 
perare l’ipocinesia. Per esempio, un paziente 
con un bastone da passeggio non perché ne 
gno per tenersi in equilibrio, ma perché fungeva | 
get visivo utile per avviare il passo. Quando: 
camminare, quest'uomo si metteva il bastone di 
piede destro e lo calciava: ciò lo induceva a V 
zia e a camminare, Una volta avviati, i mo) È 
no anche apparire normali benché siano spesso Ii 
vero bradicinetici. Il paziente parkinsoniano è in 
allungare la mano e afferrare un oggetto, anche 
ra sequenza appare un po' come se fosse al ralle: 
Come si è detto all’inizio del capitolo, la mi 
Parkinson può svilupparsi in seguito a un'encefal 
l'abuso di droghe. Nella maggior parte dei pazii 
via, la malattia è idiopatica, un termine generi 
neurologi per significare che ha un’eziologia scono 
Alcune evidenze paiono indicarne un'origine 
benché l'incremento di recente osservato nell'i 
precoce della malattia abbia indotto i ricercatori a$ 
tare che la sua causa stia nell’aumento di una 
bientale. In tutti i pazienti la patologia prevalei 
ste nella perdita delle fibre dopaminergiche chi 
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o dalla sostanza nera (SNc) e proiettano al corpo 
to (Figura 11.43, schema di destra). Come avviene 
‘la maggior parte dei tessuti cerebrali, con l'età questi 
oni gradualmente si atrofizzano. Se la percentuale 
‘neuroni che vanno perduti diventa troppo alta, e di 
nseguenza la riduzione dei livelli di dopamina arriva al 
), si manifestano i sintomi del Parkinson. 

Il ruolo della dopamina nel morbo di Parkinson è un 
o accertato (Figura 11.44). La prima prova fu ottenuta 
o la fine degli anni ‘50, quando gli esami post mortem 
misero di stabilire una relazione fra la malattia e bassi 
di dopamina (per la prima volta una malattia cere- 
le veniva ricondotta al deficit di un neurotrasmettito- 
Nell'arco di breve tempo questa scoperta portò allo 
luppo di trattamenti, che prevedevano la sommini- 
zione ai pazienti di precursori sintetici della dopami- 
come la L-dopa, terapie da cui la maggior parte dei 
fienti parkinsoniani trae notevole beneficio. Molti pa- 
ti sono in grado di condurre una vita quasi normale, 
ben pochi segni della malattia, e il morbo di Parkin- 
non è più considerato una condizione che mette in 
colo la vita. Comunque l'efficacia di questo farmaco 
dall'essere ottimale. Per alcuni pazienti, la gravità 
iintomi vede rapide fluttuazioni nell'arco di una gior- 
Col tempo molti pazienti sviluppano ipercinesia. 


Morbo di Parkinson 


Corpo striato 


Tronco encefalico 


11.43 Differenze tra le 
alterazioni neurochimiche che 
caratterizzano il morbo di Parkinson e 
la corea di Huntington. Nella corea di 
Huntington l'attività inibitoria lungo 
la via indiretta dal corpo striato al 
segmento esterno del globus pallidus 
(GPe) è ridotta. L'effetto netto che ne 
consegue è la riduzione dell'output 
inibitorio in uscita dal globus pallidus, 
quindi un aumento dell'eccitazione 
corticale e del movimento. Nel morbo 
di Parkinson si ha soprattutto una 
riduzione dell'attività inibitoria lungo 
la via diretta. Ciò determina un 
aumento dell'inibizione esercitata dal 
globus pallidus sul talamo, quindi una 
riduzione dell'attività corticale e del 
movimento, [SNC = pars compacta 
della sostanza nera; STN = nucleo 
subtalamico; GPi = segmento 
interno del globus pallidus; 

SNr = pars reticulata della sostanza 
nera.) Adattata da Wichmann 

e DeLong (1996). 


I 


Abbiamo detto in precedenza che l'input dalla sostan- 
za nera al corpo striato può promuovere il movimento 
sia per eccitazione della via diretta sia per inibizione della 
via indiretta. In seguito alla deplezione dei neuroni dopa- 
minergici, il paziente parkinsoniano ha grande difficoltà 
ad avviare un movimento, tanto da sembrare come con- 
gelato sul posto. La corteccia può continuare a seleziona- 
re un programma di movimento, ma i gangli della base 
sono indispensabili per collegare quel programma ai co- 
mandi per gli effettori. 

I pazienti affetti dal morbo di Parkinson mostrano, 
inoltre, una riduzione della flessibilità dei movimenti vo- 
lontari. Per esempio, possono perdere la capacità di varia- 
re la forza con cui producono un movimento. Nei sogget- 
ti normali i movimenti arrivano ad avere ampiezza diver- 
sa attraverso la regolazione della scarica iniziale al mu- 
scolo agonista. Una scarica forte genera una forza più 
grande e permette di compiere un movimento che arriva 
più lontano, con un minimo incremento del tempo ne- 
cessario per completare il movimento stesso. Invece per 
arrivare a coprire una distanza più grande i pazienti 
parkinsoniani devono produrre una serie di piccole scari- 
che (Figura 11.45). Quindi i gangli della base sono impor- 
tanti non solo per dare inizio al movimento, ma anche 
per aggiustare la forza di un'azione. Entrambi i problemi 
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11 44 Le nuove tecniche di neuroimmagine sono in grado di identificare la distribuzione dei sistemi di neurotrasmettitori specifici. Queste prot 
forniscono nuove opportunità per visualizzare la riduzione dell'attività dopaminergica nei pazienti affetti da morbo di Parkinson. In questo studio si era: 
iniettato a soggetti normali e a pazienti parkinsoniani un tracciante radioattivo, la fluorodopa. La presenza di questo agente si evidenzia nel corpo 
in conseguenza delle proiezioni dopaminergiche provenienti a questa struttura dalla sostanza nera. Si noti il ridotto assorbimento osservabile nella 
scansione di un paziente parkinsoniano (a destra), in confronto a quello visibile nella scansione di un soggetto normale (a sinistra). 


hanno a che fare con la corretta traduzione in pratica di per dimostrare che nel morbo di Parkinson è pei 


un progetto di movimento. Nel deficit dell'avvio motorio l'equilibrio fra le vie corticali motorie mediali e lati 
manca il segnale di rilascio e ciò impedisce ai muscoli di Rispetto ai soggetti normali, i pazienti parkinsoniani: 
diventare attivi; nel deficit relativo alla forza il program- biscono una maggiore attività nell’area premotoria 


ma viene implementato ma secondo uno schema fisso. rale e in quella parietale, quando producono movi 
Mike Samuel e i suoi collaboratori (1997a, 1997b) al- sequenziali bene appresi. Tuttavia i pazienti che 
l'Hammersmith Hospital di Londra hanno usato la PET subito una pallidotomia (una procedura in cui sì 


(a) Soggetto normale (b) Paziente parkinsoniano 
Distensione Distensione 


—— Grande movimento 


Posizione del braccio 


Posizione del braccio 


222 Piccolo movimento 


Flessione 


Flessione 


Tricipite 
(agonista) 


Tricipite 
(agonista) 


Bicipite 
(antagonista) 


Bicipite 
(antagonista) 


11.45. Nel motto di Parkinson l'ampiezza dell'EMG non è regolata in modo corretto. (a) Nei soggetti sani la grandezza dell'attività EMG aumenta 
con la produzione di movimenti più ampi, (b) | profili dell'EMG nei pazienti affetti da morbo di Parkinson tendono a essere invarianti. Per spostare unal 
su una grande distanza è necessario che sia generata una serie di scariche di attività mioelettrica. 
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no lesioni al globus pallidus), mostrano un aumento 
lllattività nell'area motoria supplementare e nella cor- 
ccia prefrontale laterale. 
Dati questi risultati, ci dovremmo aspettare che i defi- 
motori dei pazienti affetti da morbo di Parkinson fos- 
bro soprattutto evidenti con le azioni guidate da segnali 
(ue) interni. In effetti i problemi dei parkinsoniani prati- 
mente scompaiono se i loro movimenti sono guidati 
segnali esterni. Per esempio, la prestazione dei pazien- 
iparkinsoniani è molto più scarsa di quella dei controlli 
Seguire un bersaglio in movimento, quando questo si 
love con un pattern prevedibile. Se il movimento del 
è casuale, la prestazione dei parkinsoniani è simile 
lla dei controlli. In quest'ultima condizione, infatti, 
imenti devono essere guidati dalla visione, data 
Npossibilità di conoscere la posizione successiva del 
fget, contrariamente a quanto accade se il bersaglio ha 
movimento oscillatorio, perché in questo caso la posi- 
in cui verrà a trovarsi è prevedibile. Ma i pazienti 
ti da morbo di Parkinson non riescono a trarre van- 
iggio da queste informazioni, perché in entrambe le 
ondizioni i loro movimenti sono guidati da segnali 
emi. Essi hanno difficoltà a selezionare un pattern di 
lovimento sulla base delle proprie aspettative. Il pazien- 
he si serviva di un bastone da passeggio come cue per 
liziare a camminare dimostrava chiaramente di fare affi- 
to su segnali esterni. Egli era consapevole di desi- 
grare di spostarsi da un luogo a un altro, ma non riusci- 
la metterlo in pratica e aveva bisogno di uno stimolo 
vo esterno per attivare le gambe. 
on è chiaro se i gangli della base abbiano o meno un 
plo centrale nel generare le sequenze di movimenti. La 
adicinesia dei pazienti affetti da morbo di Parkinson è 
iù pronunciata negli elementi finali di una sequenza, e i 
p errori aumentano quando tale sequenza è composta 
gesti eterogenei. Anche gli studi su animali suggerisco- 
che i gangli della base abbiano un ruolo nella genera- 
delle sequenze motorie. Nei ratti le lesioni dello 
eliminano il comportamento stereotipato della to- 
tatura (grooming) (Berridge e Whishaw, 1992). Non è 
liaro se si tratta di un problema specifico nel generare 
e di movimenti; infatti la difficoltà nel produrre 
uenze apprese 0 innate potrebbe anche riflettere 
l'incapacità a tradurre in azione i programmi di movi- 
0, o a usare segnali interni per generare le azioni. 
kt esempio, nei ratti con lesioni al corpo striato la tolet- 
ima non avviene con pattern casuali ma la sequenza 
on è completata dall'inizio alla fine. 


ntributi dei gangli della base all'apprendimento e 
la cognizione Come nel caso del cervelletto, la que- 
e se e come i gangli della base contribuiscano alla 
lizione è molto controversa. I pazienti che da anni 
frono del morbo di Parkinson forniscono prestazioni 
di sotto della norma in vari test di funzionalità neuro- 
icologica. È possibile, tuttavia, che questi problemi co- 


gnitivi siano secondari al trattamento cronico con L- 
dopa; in alternativa essi potrebbero risultare dal ridotto 
input dopaminergico alla corteccia cerebrale. 

Ciononostante, dati i collegamenti anatomici fra i 
gangli della base e la corteccia prefrontale, è stata indaga- 
ta la possibilità che i problemi motori dei pazienti par- 
kinsoniani possano avere un'influenza anche sui compiti 
cognitivi. Secondo un'ipotesi proposta, i gangli della base 
potrebbero eseguire un'operazione cruciale per il cambia- 
mento del set mentale. Trasferendo quest'ottica al domi- 
nio del movimento, la difficoltà nell’avviare gli atti mo- 
tori può essere vista come un deficit nel cambiare set 
mentale. Il paziente parkinsoniano resta bloccato in una 
certa locazione o una certa postura, senza riuscire a cam- 
biarla. Ha quindi senso ipotizzare che i problemi cogniti- 
vi di questi pazienti siano collegati al passaggio da un set 
mentale a un altro. 

Per verificare quest’ipotesi, Steven Keele e i suoi colla- 
boratori alla University of Oregon (Hayes et al., 1998) 
hanno messo a punto due compiti che richiedono una 
transizione da un'azione a un’altra (Figura 11.46). Nel 
compito motorio si facevano apprendere ai pazienti due 
brevi sequenze di movimenti, ciascuna composta di tre 
gesti elementari. Dopo la fase di addestramento, si richie- 
deva ai pazienti di produrre una sequenza di sei elemen- 
ti, che potevano consistere nelle due sequenze in succes- 
sione oppure in due ripetizioni della stessa sequenza. Ri- 
spettando le previsioni, le risposte dei pazienti parkinso- 
niani furono lente nella fase di transizione, cioè nel pas- 
saggio dal terzo al quarto elemento, soprattutto nella 
condizione detta «di transizione». Si noti che sia nella 
condizione «di ripetizione» che in quella «di transizione» 
il quarto elemento implicava la medesima risposta: una 
pressione col dito indice. La differenza fra le due condi- 
zioni dipendeva dalla codifica delle sequenze in termini 
gerarchici: nella condizione «di transizione», la risposta 
faceva parte di una sottosequenza diversa. 

Nel test cognitivo i pazienti erano addestrati a svolge- 
re compiti che prevedevano due tipi di risposta, ovvero 
discriminazioni del colore oppure della forma, e si misu- 
ravano i loro tempi di reazione. Dopo un addestramento 
specifico per ciascuno dei due set dimensionali, i pazienti 
erano sottoposti a coppie di prove in cui le risposte pote- 
vano essere lungo la stessa dimensione (per esempio, co- 
lore-colore) oppure richiedere il passaggio da una dimen- 
sione all'altra (per esempio, forma-colore). Come nel 
compito motorio, i pazienti parkinsoniani si rivelarono 
significativamente più lenti quando dovevano passare da 
un set dimensionale all’altro. Questo problema non può 
essere attribuito a un problema motorio, poiché le rispo- 
ste alla seconda prova erano identiche in tutte le condi- 
zioni (per esempio, decidere se il colore dello stimolo era 
rosso 0 blu). 

L'ipotesi della transizione offre un sistema concettuale 
unificato per spiegare la funzione dei gangli della base sia 
nel movimento che nella cognizione. 1 gangli della base 
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Il controllo dell'azione 


(a) Test motorio sul cambiamento di set mentale 


Apprendimento della 
| sequenza A 
— Indice-medio-anulare (I-M-A) 


Apprendimento della 
sequenza B 
Indice-anulare-medio (I-A-M) 


mb mes tai 


Condizione Stimolo Sequenza della risposta 
No shift AA I-M-A-T]-M-A 
Shift BA I-A-M-T]- M-A 
eiati n 
e] di No shift # 7 
t at 00 MI shit dt ds 
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11.46 Test motori e cognitivi sul cambiamento di set mentale (set shifting). (a) Nel test motorio i soggetti dovevano produrre in successione 
due sequenze di gesti, che potevano essere identiche o differenti. Benché il movimento da eseguire nel punto di transizione tra le sequenze fosse la: 
in entrambe le condizioni sperimentali («no shift», nessun cambiamento, e «shift», cambiamento), i pazienti affetti da morbo di Parkinson si 
molto più lenti nella seconda condizione. (b) Nel test cognitivo i soggetti dovevano rispondere al colore oppure alla forma di uno stimolo. Gli 
delle prove furono fatti in modo che la seconda risposta fosse nella stessa dimensione sensoriale («no shift») oppure nell'altra («shift»). Come nelt 
motorio, i pazienti parkinsoniani si mostrarono particolarmente lenti quando la risposta richiedeva un cambiamento. 


sono nella condizione di poter monitorare l'attivazione 
di vaste regioni della corteccia, consentendo la transizio- 
ne fra diversi movimenti o set mentali tramite la rimo- 
zione dell'azione inibitoria su particolari neuroni. In ef- 
fetti studi neurofisiologici recenti hanno messo in evi- 
denza che il cambiamento operativo non è, in senso 
stretto, né di natura motoria né cognitiva; piuttosto è il 
necessario anello di collegamento fra set mentale e azio- 
ne (Brotchie et al., 1991). In questo esperimento si adde- 
strarono delle scimmie a produrre una coppia di movi- 
menti, separati tra loro da un intervallo di tempo di lun- 
ghezza variabile. Al termine di questo periodo si osservò 
nei neuroni del globus pallidus una scarica di impulsi, sca- 
rica che è stata interpretata come il segnale per far passa- 
re la corteccia da un programma motorio a un altro. 
L'ipotesi della transizione può anche essere la chiave 
per capire il ruolo dei gangli della base nell’apprendi- 
mento. È noto che la dopamina svolge una funzione cri- 
tica nei sistemi cerebrali della ricompensa, fornendo al- 
l'organismo un marker neurochimico dei rinforzi che 
potrebbero derivare dalle diverse risposte possibili nel 
contesto delle condizioni ambientali in atto. L'appren- 


CE 


(Test cognitivo sl cambiamento i 
-__TPossiilistimole: Quadrato. 
È = 

HANÒ4 


Dimensione rilevante 


Condizione Prova 1 Prova2 
No shift Forma Forma 
Shift Colore Forma 


HEI Noshift 
EI shift 


TR(ms) 
per la prova 2 


dimento implica un cambiamento comportame 
l'individuazione della risposta appropriata in uni 
sto non familiare oppure la rottura di uno schem 
sposta abituale, quando eventi nuovi e imprevisti 
dificano un contesto familiare. Per un ratto che cî 
ce vita libera, ciò potrebbe significare essere sensi 
un cambiamento nella disponibilità di cibo nel lu 
cui è solito cercarlo. Per un essere umano pott 
gnificare rendersi conto che un problema molto; 
gnativo non può essere risolto con i mezzi usuali 
supporre che nei gangli della base la dopamina in 
zi il sistema in modo da fargli privilegiare la p 
ne di certe risposte anziché di altre. Le azioni ti 
sono seguite dal rilascio di dopamina nel corpo ‘ 
È possibile che il neurotrasmettitore modifichi i dì 
di input/output dei gangli della base, aumenti 
probabilità che l'animale scelga un'azione che in] 
to è già stata ricompensata, quando il pattern del 
sensoriale a essa collegato torna in futuro a pres 
e a essere attivato. 

Vista in questi termini, la capacità di transizione, 
cessaria per produrre nuovi comportamenti, o pera 
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lin nuove sequenze moduli comportamentali già esi- 
ti. Ora possiamo vedere perché esiste un collegamen- 
la disfunzione dei gangli della base e disordini psi- 
tici come la sindrome di Tourette e il disturbo osses- 
ompulsivo. 

caratteristica fondamentale di ciascuna di queste 
fomi è la produzione ripetitiva di pattern motori ste- 
ipati. Per la sindrome di Tourette può trattarsi di un 
tic, per esempio uno scatto della spalla o il pas- 
ia mano sulla faccia. Per il disturbo ossessivo-com- 
ivo può trattarsi di un'intera sequenza comporta- 
e, per esempio lavarsi le mani, che viene ripetuta 
tinuamente. La mancata transizione può portare a 
î a di movimento, il problema del paziente 
kinsoniano, oppure alla produzione ripetuta di un 


{ Gangli | 
' della base] 


Progettazione, programmazione 


N 
Corteccia 
associativa 


| premotoria 


Cervelletto 
laterale 


Gangli della base: 
Transizione fra 
azioni diverse 


SMA: 
Selezione del 
movimento in base 
a scopi interni, set 
mentali, pattern appresi, 


Corteccia associativa: 
Generazione degli 
scopi delle azioni 


PMC: 
Selezione del 
movimento in base 
a stimoli esterni 


Cervelletto laterale: 
Preparazione dei 
pattern dei movimenti 


unico pattern. In entrambi i casi la disfunzione dei gangli 
della base rende difficile la selezione di nuove azioni de- 
rivanti dal cambiamento dell'input sensoriale o degli sco- 
pi interni. 

Corretta o meno che sia, l'ipotesi della transizione ri- 
vela un aspetto importante dell'approccio con cui le neu- 
roscienze cognitive indagano la funzione del cervello. Le 
neuroscienze e la neurologia tradizionale si affidano, in 
genere, a classificazioni basate sul compito, come la di- 
stinzione fra sistemi motori e sistemi sensoriali. Per le 
neuroscienze cognitive lo scopo principale è capire il ruo- 
lo computazionale di una struttura neurale, che può an- 
che partire da un dominio ristretto per poi generalizzarsi 
ai compiti che utilizzano una particolare operazione 
mentale. 


Esecuzione 


a Movimento Ì 
motoria Ì 


Cervelletto 
intermedio 


Input 
| somatosensoriale 


Esecuzione 


Corteccia motoria: 
Attivazione 
dei muscoli 


Cervelletto intermedio: 
Implementazione e correzione 
dei pattern dei movimenti 


Input 
somatosensorale 


1.47 Quadro sinottico dell’architettura funzionale del sistema motorio. (a) Le principali strutture neurali, suddivise per aree coinvolte nella 
[progettazione e nell'esecuzione del movimento. (b) Ipotesi funzionali su come queste strutture differenti possono contribuire alle azioni, 
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RIASSUNTO 


Le neuroscienze cognitive hanno avuto un'influenza importante 
sul modo di concettualizzare la generazione a livello cerebrale di 
movimenti fini e sofisticati. Consideriamo le due parti della Figura 
11.47. Lo schema di Figura 11.47a, proposto per la prima volta 
nel 1974, mostra i circuiti critici della via motoria, sottolineando i 
pattern della connettività anatomica con una prima, grossolana, 
suddivisione della funzione motoria in tre fasi: progettazione, pre- 
parazione ed esecuzione del movimento, La Figura 11.47b contie- 
ne gli stessi circuiti di base, ma propone una scomposizione fun- 
zionale dei processi della progettazione e della preparazione. 

Come mostra questa figura, il controllo motorio coinvolge un 
gran numero di sistemi, ampiamente distribuiti. Ciò non dovrebbe, 
tuttavia, indurci a concludere che tutti questi sistemi funzionino 
allo stesso modo. Come in altri domini cognitivi quali l'attenzione 
e la memoria, le differenti strutture motorie hanno specializzazioni 
uniche. Le vie corticali per la selezione dei movimenti sono dise- 
gnate in modo da costituire fonti di informazioni particolari. | cir- 
cuiti subcorticali in cui sono coinvolti i gangli della base e il cervel- 
letto danno un contributo essenziale, benché alquanto diverso, 
alla preparazione dei movimenti. 

Identificare il ruolo funzionale di queste strutture ci permette 
di cogliere i limiti delle teorie sul cervello incentrate sul compito 
piuttosto che sulle elaborazioni interne. Per esempio, la perdita di 
coordinazione fine e i movimenti disordinati che si osservano nei 
pazienti con lesioni cerebellari hanno indotto a considerare il cer- 
velletto una struttura essenziale per le abilità motorie e a ritene- 
re che la pratica comporti, in qualche modo, lo spostamento del- 
la rappresentazione dell'azione da un sito neurale a un altro. Ma 
se si considera il cervelletto come una struttura specializzata nel 


PAROLE CHIAVE 


Aprassia Controllo da posizione finale 
Aprassia ideativa Corea di Huntington 
Aprassia ideomotoria Corteccia motoria primaria 
Area motoria supplementare Corteccia premotoria 
Bradicinesia Deafferentazione 
Cervelletto 

SPUNTI DI 


Ml li controllo motorio, che lo si consideri da una prospettiva 
funzionale o da una prospettiva neuroanatomica/neurofisiologica, 
implica un'organizzazione gerarchica. Descrivete questa gerarchia, 
a partire dagli aspetti più fondamentali o primitivi 

del comportamento motorio fino al livello più elevato, ovvero 

agli aspetti più sofisticati di tale comportamento. 

Qual è la differenza fra vie motorie piramidali ed extrapiramidali? 
Quale tipo di disturbo motorio vi aspettereste di osservare in caso 
di lesione alla via piramidale? In quale modo un danno 
extrapiramidale sarebbe diverso? 


Quali tipi di movimenti sono possibili in assenza di feedback 


RIFLESSIONE 


rappresentare le proprietà temporali di un movi 
può cogliere che la perdita dei movimenti fini dipe 
meno della elaborazione temporale fine. Tale elabo 
sarebbe così essenziale durante le prime fasi di a 
un'abilità motoria, quando la persona costruisce le 
tazioni che stanno alla base di quell’abilità, Questa an 
zionale ha reso anche evidente che i confini tra per 
azione sono tutt'altro che netti. Allo stesso mado int 
parietale è essenziale sia per la percezione che per 
lo spazio tridimensionale, così le funzioni di elaborazi 
porale del cervelletto o quelle di transizione da un set 
a un altro dei gangli della base non sono limitate al 
motorio. Come si è detto all'inizio di questo capito! 
mazioni percettive sono utili solo nella misura in cul fac 
comportamento. 
Non siamo dei robot che rispondono in modo prede 
to alle informazioni veicolate dal nostro apparato pe 
flessibilità costituisce un buon criterio con cui mettere 
to il livello di sofisticazione raggiunto dalle capacità co 
specie diverse. Il comportamento di un animale è coi 
te dettato dall'ambiente? Oppure l'animale può 
proprio comportamento in vista di obiettivi che ri 
progettazione più complessa? Nel prossimo capitolo con 
mo a prendere in esame gli aspetti del comportamento; 
a uno scopo, Questo ci porterà al livello più alto di asti 
nella gerarchia della rappresentazione delle azioni, il livel 
generiamo | piani che guidano i nostri comportamenti i) 
plessi. Per farlo, dobbiamo prendere in esame le fi 
corteccia prefrontale. 


Effettore 

Emiplegia 

Gangli della base 
Ipermetria 

Morbo di Parkinson 


Motoneuroni, 


sensoriale? In quale modo il feedback può essere usato 
dal sistema motorio sia per il controllo in tempo reale che 
per l'apprendimento? 


Spiegate il concetto di vettore di popolazione. Come potre 
essere utilizzato per controllare una protesi, cioè un arto 
artificiale? 


Perché le persone affette dal morbo di Parkinson sì muovo 
con difficoltà? Fornite una spiegazione basata sulle proprietà 
fisiologiche dei gangli della base. Perché la condizione 

di questi pazienti migliora con la terapia sostituiva a base 
di dopamina? 
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CAPITOLO 


Le funzioni esecutive 


e i lobi frontali 


MI Invent'anni di professione, come medico in servizio presso una clinica neurologica, di racconti bizzarri ne ave 
sentiti molti. | pazienti che aveva potuto osservare durante le visite ambulatoriali accusavano, nella maggior parte 
dei casi, sintomi come dolori alla schiena o alla testa. Sicuramente aveva avuto la sua buona razione di pazienti colp 
da traumi cranici o da ictus, ai quali il disturbo neurologico acuto aveva causato alterazioni immediate e drammatid 
della funzionalità mentale. Ma quella mattina, accompagnato dal fratello, si presentò al suo ambulatorio un pazien 
con sintomi mai visti prima. W.R., queste erano le sue iniziali, gli raccontò la propria storia e gli descrisse quella 
che al medico sembrò una malattia del tutto nuova, un disturbo che probabilmente non figurava nei testi di medid 
allineati sugli scaffali del suo studio. La cosa di cui soprattutto il paziente si lamentava era «la perdita del suo io» 


(Knight e Grabowecky, 1995). I 


Il neurologo osservò quel giovane uomo ben vestito 
mentre gli riassumeva gli ultimi dieci anni della sua vita. 
Per molti aspetti si trattava di un tipico giovane profes- 
sionista. W.R., che fin da ragazzo aveva deciso di diventa- 
re avvocato, gli parlò degli anni dell'università, in cui si 
era concentrato su questo obiettivo, certo studiando in- 
tensamente in vista di una bella carriera legale, ma con- 
cedendo anche molto spazio alle relazioni sociali: ore 
passate sul campo da tennis, feste e tante ragazze con cui 
era uscito. Era stato ammesso all'università da lui scelta e 
aveva portato a termine gli studi accademici con risultati 
ottimi, per non dire brillanti. Ma appena giunto alla lau- 
rea, la sua vita sembrò cambiare corso all'improvviso. 
Non sentiva più nessuna spinta a trovare lavoro presso 
uno studio legale prestigioso. Erano già passati quattro 
anni e ancora non aveva dato l'esame di abilitazione alla 
professione né aveva cercato lavoro come avvocato, anzi 
era stato assunto come istruttore in un club di tennis. 
Questi drastici cambiamenti avevano molto contraria- 
to i suoi familiari. Dopo la laurea, pensarono che W.R. 
stesse attraversando una sorta di prematura crisi della 
mezza età, cosa non insolita a quei tempi, dato che molti 
coetanei di W.R. avevano difficoltà a inserirsi nella vita 
pratica. Più tardi i suoi familiari sperarono soltanto che 
W.R. trovasse soddisfazione nella sua passione per il ten- 
nis, o che finisse per recuperare i vecchi propositi di fare 


carriera come avvocato. Ma più passava il tempo, pi 
difficile per loro tollerare il suo cambiamento. Il 
sembrava semplicemente andare alla deriva, Non 
a mantenersi da solo e sempre più spesso si rivolge 
fratello perché gli facesse un altro prestito «tempo 

Il neurologo vedeva con chiarezza che W,R, era u 
mo molto intelligente. Non solo sapeva racconi 
precisione la storia della sua vita, fin nei minimi p 
lari, ma era anche consapevole che c'era qua 
non andava. Si rendeva conto di essere diventato ul 
per la sua famiglia, ed esprimeva ripetutamente il dé 
rio di rimettere insieme i pezzi della propria vita, M 
peva anche che in realtà non gliene importava 
non appena si ritrovava da solo, semplicemente non 
tiva più la motivazione a fare i passi necessari per trò 
un lavoro o mettere su casa. Aveva persino smesso d 
care a tennis: riusciva infatti a indurre negli avversat 
grande frustrazione perché, fin dall'inizio della p 
assumeva un'aria indifferente, dimenticandosi di 
il conto dei punti o persino a chi spettasse la ba 

Suo fratello aveva notato un altro radicale caî 
mento nei suoi interessi: da molti anni W.R. non 
più con una ragazza e dava l'impressione di aver 
ogni interesse nelle avventure galanti. W.R. anni 
imbarazzo. Riferì di essere stato sessualmente attivi 
rante il periodo dell'università e di avere anche con 
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nuna ragazza per qualche anno. Ma adesso che suo 
lo aveva accennato al fatto, ebbene sì, era vero, da 
on usciva con una donna e non ci aveva mai pen- 

Bra un altro segno della perdita del suo io. W.R. te- 
in scarsa considerazione il proprio futuro, il succes- 
ersino la propria felicità. Pur essendo consapevole 
ila sua vita stava andando alla deriva, non riusciva a 
È piano per far cambiare le cose. 

questa fosse stata l'intera storia, il neurologo avreb- 
tuto ritenere che quel caso di perdita dell'io esulasse 
sua competenza. Meglio sarebbe stato per W.R. ri- 
esi a uno psichiatra. Ma durante l’ultimo anno di 
à il giovane aveva sofferto di un attacco epiletti- 
| dopo essere rimasto sveglio tutta la notte bevendo 
quantità di caffè per continuare a preparare un 
.. All'epoca approfondite indagini neurologiche, 
inte la tomografia a emissione di positroni (PET) e 

omografia computerizzata (TAC), non erano riuscite a 
lntificare la causa dell'attacco. Ma data l'insistenza con 
paziente sosteneva la sua perdita dell'io e la sua evi- 
inte facilità a distrarsi, il neurologo aveva qualche so- 
o. Una TAC eseguita quello stesso giorno gli con- 
ditimori più gravi: W.R. aveva un astrocitoma. Non 
0 il tumore era già estremamente esteso, ma la sua 
bluzione aveva seguito un percorso insolito, espanden- 

lungo le fibre del corpo calloso, per cui aveva invaso 
n parte della corteccia prefrontale laterale nell'emisfe- 
nistro e una considerevole porzione del lobo frontale 
, Molto probabilmente il tumore era stato la causa 
quella crisi epilettica iniziale, anche se all’epoca non 
nstato rilevato. E negli ultimi quattro anni aveva conti- 
fiato a crescere lentamente. 

Il giorno seguente il neurologo comunicò ai due fra- 
li la sua diagnosi. Il contenimento del tumore era pra- 
mente impossibile, si poteva tentare un trattamento 
on radiazioni, ma la prognosi era comunque sfavorevo- 
con ogni probabilità a W.R. non restava più di un 
no di vita. Il fratello era distrutto: oltre a dover affron- 

l’idea di perdere W.R., si sentiva colpevole per tutta 
afrustrazione che aveva provato e manifestato al fratello 


medi W.R. Mentre all’udire la notizia il fratello scoppiò a 
e, W.R. restò relativamente calmo e distaccato. 
a che all'origine dei drammatici cambiamenti cui la 
Vita era andata incontro c'era un tumore, ma non 
vava rabbia né angoscia, solo un'assenza apparente di 
pazione. Capiva la gravità del proprio stato ma 
notizia, al pari di tanti eventi del suo recente pas- 
0, non riusciva a evocare in lui una risposta chiara o la 
I jone a intraprendere una qualche azione. Dunque 
R. sembrava aver colto nel segno autodiagnosticando 
i propria malattia: aveva davvero perso il suo io e con 
sso il controllo sulla propria esistenza. 
l'idea di studiare l’io farebbe rabbrividire la maggior 
te dei neuroscienziati. In confronto alla percezione del 
o all’apprendimento di una procedura, il concetto 


di «io» è difficile da definire, per non parlare dell’investi- 
garne le basi neurali. L'uso di modelli animali sembra as- 
solutamente inverosimile. Eppure le azioni, o piuttosto le 
mancate azioni, di W.R. ci danno il senso di un aspetto es- 
senziale connesso con l'avere un io: W.R. aveva perduto la 
capacità di intraprendere comportamenti orientati a uno 
scopo. Era ancora in grado di sbrigare le faccende quoti- 
diane connesse con la cura della propria persona e l’ali- 
mentarsi, ma anche per questo aveva avuto bisogno del 
sostegno finanziario della famiglia. In questo caso, co- 
munque, si trattava di azioni che non rientravano in un 
Obiettivo più generale, d'ordine superiore. La mattina 
W.R. non si alzava, si lavava i denti e faceva colazione, per 
poi gettarsi, pieno di energia, nella mischia delle battaglie 
legali. Lui aveva ben pochi programmi oltre alla soddisfa- 
zione dei bisogni immediati, e anche quelli sembravano 
ridotti al minimo. Poteva guardarsi dal di fuori e vedere 
che le cose non gli stavano andando come gli altri aveva- 
no sperato ma, giorno dopo giorno, i segnali che non sta- 
va facendo nessun progresso sembravano scivolargli ad- 
dosso senza che lui vi facesse caso. 

In questo capitolo concentreremo la nostra attenzione 
sugli aspetti più complessi della cognizione. Prenderemo 
in esame i processi essenziali per i comportamenti orien- 
tati a uno scopo, ovvero per quei comportamenti che ci 
permettono di interagire col mondo in maniera finalizza- 
ta. Come avremo modo di vedere, molti ostacoli si frap- 
pongono alla realizzazione di un comportamento orien- 
tato allo scopo (goal-oriented behavior). Dobbiamo anzi- 
tutto formulare un piano d'azione che sia sì basato sulle 
nostre passate esperienze, ma anche adeguato alle condi- 
zioni ambientali presenti. Tali azioni devono essere flessi- 
bili e avere valore adattativo. La via più breve tra il dor- 
mitorio e la mensa potrebbe essere ostruita da lavori di ri- 
strutturazione in corso, ma un sistema altamente evoluto 
come è uno studente universitario affamato riuscirà co- 
munque ad arrivare al cibo. Il poter passare da un pro- 
gramma d'azione a un altro richiede strumenti che con- 
sentano di monitorare il successo delle nostre azioni man 
mano le compiamo. Tali operazioni sono comunemente 
chiamate funzioni esecutive, in quanto servono a con- 
trollare e a regolare i processi cerebrali di elaborazione 
delle informazioni. Lo studio delle funzioni esecutive 
sposta la nostra attenzione su una parte della corteccia 
che nei capitoli precedenti abbiamo alquanto trascurato: 
la corteccia prefrontale. 


Sudd 


ioni dei lobi frontali 


Negli esseri umani i lobi frontali comprendono circa un 
terzo della corteccia cerebrale (Figura 12.1). Il confine po- 
steriore con il lobo parietale è segnato dal solco centrale 
(o scissura di Rolando), l’unico solco che si estende per 
l'intera lunghezza della superficie laterale del cervello e 
discende lungo quella mediale. Il lobo frontale è separato 
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12.1 Le aree del lobo frontale. La corteccia prefrontale comprende 
tutte le aree situate anteriormente alle regioni motorie primaria 

e secondaria. Le tre principali suddivisioni della corteccia prefrontale sono: 
la corteccia prefrontale laterale, la corteccia prefrontale ventromediale 

e corteccia cingolata anteriore. 


da quello temporale dal solco cerebrale laterale (0 scissu- 
ra di Silvio). Benché sia presente in tutte le specie di 
mammiferi, la corteccia frontale ha subìto un'enorme 
espansione nel corso dell'evoluzione umana, soprattutto 
nei suoi aspetti più rostrali. Poiché lo sviluppo delle capa- 
cità funzionali rispecchia le tendenze manifestatesi nella 
filogenesi, l'espansione dei lobi frontali è correlata all’e- 
mergere delle capacità associate alla cognizione. 

La parte più posteriore del lobo frontale consiste nella 
corteccia motoria primaria (area 4), che comprende la cir- 
convoluzione situata anteriormente alla scissura di Ro- 
lando e si estende all'interno del solco stesso. In posizio- 
ne antero-ventrale rispetto a quest'area vi sono le aree 
motorie secondarie, tra cui la corteccia premotoria latera- 
le e l’area motoria supplementare (area 6), il campo ocu- 
lare frontale (area 8), l'area di Broca (area 44, forse l’area 
45) e la porzione posteriore del giro del cingolo. Il resto 
del lobo frontale, che è denominato corteccia prefrontale, 
negli esseri umani comprende metà dell'intero lobo. Nel- 
le specie dei primati non umani tale proporzione è note- 
volmente più bassa (Figura 12.2). 

La corteccia prefrontale costituisce una rete molto 
estesa di collegamento tra le regioni motorie, percettive e 
limbiche del cervello (Goldman-Rakic, 1995; Passin- 


Scimmia scoiattolo 


Macaco rhesus 


Scimpanzé 


12.2 Le aree ombreggiate illustrano l'estensione della a 
prefrontale in sei specie. Si noti quanto piccola è questa regione 
nel cane e nella scimmia scoiattolo (Saimiri sciureus); negli esser 
le sue dimensioni sono notevolmente più grandi. | cervelli delle din 
specie non sono disegnati in scala, Adattata da Fuster (1989). 


gham, 1993). La corteccia prefrontale riceve 
zioni da quasi tutte le regioni della corteccia 
di quella temporale, e alcune perfino dalle regio 
striate della corteccia occipitale. Le strutture subcon 
che comprendono i gangli della base, il cervelletto 
nuclei del tronco encefalico, proiettano ind 
alla corteccia prefrontale tramite connessioni ta 
In effetti quasi tutte le aree corticali e subcortici 
fluenzano la corteccia prefrontale, direttamente 0 n 
co di poche sinapsi. A sua volta la corteccia prefto 
invia proiezioni alla maggior parte delle aree da cui. 
ve afferenze, nonché all'area motoria e a quella pren 
ria. La corteccia prefrontale invia molte proiezion 
aree prefrontali omologhe dell'emisfero controlate 
tramite il corpo calloso, ma anche proiezioni bi 
alle regioni premotorie e subcorticali. Sulla base di qu 
dati meuroanatomici è lecito supporre che la 
prefrontale sia attrezzata in modo da coordinare l'el 
razione dell’informazione in vaste regioni del 
nervoso centrale (SNC). 

In questo capitolo ci concentreremo su due regioni 
la corteccia prefrontale. La prima, la corteccia prefi 
le laterale, comprende le porzioni laterali delle aree dal 
9 alla 12, le intere aree 45 e 46 e le porzioni superiori 
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7. La seconda regione, la corteccia cingolata ante- 
include le aree 24, 25 e 32. Si noti che il giro del cin- 

n sempre viene incluso nella trattazione della fun- 
e prefrontale, forse a causa della sua origine filogene- 
più antica e anche perché manca della struttura gra- 
a sei strati tipica delle altre aree corticali. Cionono- 
la corteccia cingolata svolge un ruolo di primo pia- 
funzioni esecutive. Inoltre la struttura granulare 
ra essere un criterio di definizione discutibile, poiché 
into i primati hanno una corteccia prefrontale granu- 
è, In tutti gli altri mammiferi le regioni delle cortecce 
lata e prefrontale hanno una struttura agranulare, 
itettura alquanto diversa dalle aree corticali più 
La terza regione, l’area ventromediale, talvolta 
la corteccia orbitofrontale, interessa le porzioni inferiori 
l'area 47 e quelle mediali delle aree 9-12, Questa regio- 
sarà discussa nel Capitolo 13. 


loro comportamento quotidiano. Essi infatti non 
stano disordini evidenti in nessuna delle abilità 
cettive e il loro eloquio è fluente e coerente. Nei con- 
ali test neuropsicologici di intelligenza, le pre- 
ioni di questi pazienti risultano normali. Per esem- 
in confronti omogenei per classe di età e livello di 
larizzazione, le prestazioni dei pazienti con lesioni 
bo frontale in genere ricadono nel range dei valo- 
rmali in test del QI come la Wechsler Adult Intelli- 
Scale (o WAIS, Scala Wechsler di Intelligenza per 
ulti) e nella maggior parte dei subtest della Wechsler 
emory Scale. Questo genere di risultati può contribui- 
alimentare il mito secondo cui noi useremmo sol- 
una porzione limitata delle nostre capacità cere- 
li. Come si potrebbe spiegare, altrimenti, il fatto che 
oni che distruggono milioni di cellule non causano 
blemi a livello del comportamento? Tuttavia, con 
più sensibili e specifici risulta chiaro che le lesioni 
distruggono i normali processi della cognizione 
ano una miriade di problemi, come abbiamo visto 
o di W.R. 
studi di lesione su animali hanno rivelato una si- 
e paradossale molto simile. Le lesioni unilaterali 
lla corteccia prefrontale tendono a produrre deficit re- 
vamente lievi, ma quando le lesioni sono bilaterali i 
lamenti sono drammatici. Consideriamo le osserva- 
di Leonardo Bianchi (1922), uno psichiatra italiano 
nei primi decenni del XX secolo: «La scimmia che 
ava saltare sul davanzale della finestra e poi richiamare 
forti grida le sue compagne, dopo l'intervento chi- 
igico salta ancora sul davanzale ma non emette più al- 


cun richiamo, La vista della finestra determina il riflesso 
del salto, ma ora manca lo scopo, poiché esso non è più 
rappresentato nel centro focale della coscienza... Un'altra 
scimmia vede la maniglia della porta e l’afferra, ma i suoi 
processi mentali si fermano alla visione del suo vivace 
colore. L'animale non cerca di girare la maniglia in modo 
da aprire la porta... Evidentemente mancano tutte quelle 
altre immagini, che sono necessarie per determinare una 
serie di movimenti coordinati verso un fine particolare». 
Come nel caso di W.R., ciò che viene a mancare è il com- 
portamento orientato allo scopo. 

Il comportamento delle scimmie mette in evidenza un 
aspetto importante del comportamento orientato a un 
fine. In seguito alla lesione, il comportamento è guidato 
dallo stimolo (stimulus driven): un animale vede il da- 
vanzale e ci salta sopra, un altro afferra la maniglia ma 
non apre la porta. Quello che manca, nell’animale, è la 
conoscenza di ciò che queste azioni hanno prodotto nel- 
la sua passata esperienza, quindi la scimmia si comporta 
come se non ricordasse per quale scopo si compiono que- 
ste azioni. La vista della porta non è più un segnale suffi- 
ciente a farle ricordare che nella stanza accanto può tro- 
vare cibo e altre scimmie. La natura del deficit è motiva- 
zionale? Forse. Gli animali continuano a essere attivi, ma 
le loro azioni mancano di uno scopo. Secondo una spie- 
gazione alternativa, il problema potrebbe consistere in 
un deficit di memoria: forse gli animali non riescono a ri- 
cordare le ricompense che possono trovare nell'altra 
stanza. 


Distinzione fra conoscenze memorizzate 
e informazioni attivate 


Occorre distinguere tra le funzioni mnestiche, connesse 
con l'immagazzinamento a lungo termine delle informa- 
zioni, e la loro attivazione quando si tratta di informazio- 
ni rilevanti per i processi di elaborazione in atto. La spin- 
ta iniziale a ricercare in questa direzione è venuta dalla 
psicologia cognitiva, nel momento in cui dai dati speri- 
mentali è emersa l’esistenza di una distinzione fra memo- 
ria a lungo termine e memoria a breve termine. Anche in 
questo caso ci troviamo di fronte a un paradosso. Vi sono 
molte, straordinarie, dimostrazioni dell’immensa capa- 
cità degli esseri umani e degli animali di ricordare le pas- 
sate esperienze fin nei minimi particolari. Riusciamo per- 
fettamente a ricordare la nostra aula di prima elementare 
0 a riconoscere il volto di una persona incontrata per po- 
chi minuti a una festa. Altre volte invece, quando ci pre- 
sentano una persona 0 ci viene dato un nuovo numero 
di telefono, queste informazioni scivolano via nel giro di 
pochi secondi: dentro in un orecchio e fuori dall'altro. 
(Come si è detto nel Capitolo 8, gli studi sull'apprendi- 
mento implicito dimostrano in modo molto convincente 
che spesso queste informazioni non vanno perdute, ma 
sono sepolte negli abissi della corteccia.) Gli studi sulla 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a Patricia Goldman-Rakic, Ph.D. 


La dott. Goldman-Rakic, del Dipartimento di Neurobiologia alla University of Yale, ha utilizzato varie tecniche di ‘neuroimmagine 
per indagare molti aspetti della corteccia prefrontale, tra cui le sue funzioni e l'anatomia delle sue proiezioni al resto del cervello. | 
lì 
Autori: Da molti anni lei studia i lobi frontali. In un momento in cui Oggi questi paradigmi sono ampiamente utilizzati ne 
la maggior parte dei neurobiologi sceglieva di approfondire l'esame l'apprendimento e sulla memoria dei roditori, negli studi di 
del sistema visivo, lei si è tuffata nella regione corticale più com- dell'attività di singole cellule con cui si indaga la funzio 
plessa del cervello. Come è arrivata alla decisione di studiare i pro- dei primati, e nella ricerca su soggetti umani mediante 
cessi complessi? imaging. Un insieme di paradigmi condiviso permette 
P.G.R.: Ho incominciato i miei studi sulla corteccia frontale nello crociata e l'utilizzo costruttivo dei risultati sperimentali 
stesso periodo in cui Hubel e Wiesel conducevano le loro famose, elaboratori diversi. Ma è anche ciò che permette di svil 
pionîeristiche, ricerche sulla corteccia visiva della scimmia e del gat- test, quando alla base vi sia una teoria di processo per 
to, Per quanto la ricerca sul sistema visivo sia sempre stata interes- la cognizione. | test più utili nella ricerca sul cervello e 
‘sante e Importante, non ne sono mai stata attratta. E invece mi af- zione sono quelli che sì armonizzano con i dati anato 
fascinava la possibilità di studiare l'ancora inesplorato lobo frontale e comportamentali-clinici di base, quelli che hanno una 
e, în particolare, la sfida di comprenderne le relazioni con le funzioni —terspecifica. 
corticali superiori. La complessità dei lobi frontali non mi ha mai Autori: Poiché la corteccia prefrontale è così importa 
preoccupato, non l'ho mai considerata un ostacolo, anzi mi è sem- —gnizione umana, come è possibile studiame la funzione 
pre sembrata uno degli aspetti più affascinanti di questa ricerca. mie, organismi in cui essa rappresenta una frazione m 
Autori: Quando si prova a mettere a fuoco una particolare capacità | sul'totale dei processi corticali? 
cognitiva nell'ambito della più generale ricerca sul cervello, è impor- P.G.R.: Sì, la corteccia umana è più grande della cortec 
tante disporre di un buon test di quella capacità. E a volte non è facile. scimmia, quindi il problema è se sia legittimo usare una op 
Lei come si regola nell'individuare i test da utilizzare per meglio capire della corteccia prefrontale del macaco per capire non solo 
comei lobi frontali consentano questa o quella funzione cognitiva? aree della corteccia prefrontale della scimmia, ma anche le 
P.G.R.: Quando ho incominciato le mie ricerche sui primati, per fare zionali della corteccia prefrontale umana che la nostra sp 
luce sugli aspetti funzionali ho fatto ricorso ai compiti di risposta ri- condivide con la scimmia. lo credo che lo sia e gli studi 
tardata, senza comprenderne a pieno tutta la portata. A quel tempo fermano questa mia opinione, Per esempio, le scimmie 
questi test avevano un'infinità di interpretazioni: erano considerati no un'area deputata all'elaborazione visuo-spaziale e un': 
test della memoria spaziale, della discriminazione spaziale, test de distinta, deputata all'elaborazione delle caratteristiche 
l'attenzione, della preparazione motoria o della discriminazione ci- Gli studi PET e fMRI su soggetti umani stanno dimosti 
nestesica, della risposta perseverativa e della memoria immediata. —questo schema generale di compartimentazione dei. pre 
Grazie anche a ricerche comparate su scimmie ed esseri umani, mi elaborare l'informazione è importante anche rispetto al 
sono resa conto che i test di risposta ritardata attingono a una com- zionale delle diverse aree della corteccia prefrontale umana 
ponente della memoria di lavoro. Una volta compreso questo colle- re umano possiede ovviamente moduli supplementari per l 
gamento, mi divenne molto chiaro il valore funzionale di questi test zione semantica, moduli che non condivide con la scimmi 
in relazione alla cognizione umana, e ciò mi convinse che intreccian via, capire come funziona (nelle scimmie) il taccuino visuo 
do i livelli di indagine, quello cellulare e quello comportamentale, si proposto da Baddeley probabilmente serve a chiarire ‘anche Î 
poteva arrivare a chiarire il cervello e il comportamento umano, Una —zionamento del circuito fonologico. Inoltre è possibile che tut 
volta che si arriva a vedere la cognizione come un processo, il test ci consenta anche l'approccio al tema della natura e dell'ora 
Viene ad assumere una forte connotazione teorica, anziché essere zione dell'esecutivo centrale, in base all'assunto che l'a 
puramente empirico e descrittivo. funzionale della corteccia prefrontale è conservata nelle dive 
A ogni modo, il test della risposta ritardata è un tipico esempio cie e che nel corso dell'evoluzione si sono aggiunti soltanto 
di «roba vecchia, ma buona»; questo vecchio test, inventato da di elaborazione nuovi o più sofisticati, il che non significa nec 
Walter Hunter nel 1913, è cresciuto costantemente di importanza. riamente nuovi principi di organizzazione e funzione. 


memoria a breve termine hanno dimostrato che la nostra Per esempio, quando si chiede a dei soggetti di 
capacità di mantenere attive le informazioni è soggetta a una lista di parole subito dopo che è stata loro pres 
forti limitazioni: riusciamo a tenere a mente solo pochi visivamente, l'incapacità di ricordare è molto più 
elementi per volta. quente se la lista contiene parole simili dal punto divi 
La memoria a breve termine e la memoria a lungo ter- fonologico (per esempio, man [uomo], mat [stuoia], 
mine dipendono da sistemi distinti. Gli studi di psicolo- [cappuccio]), anziché parole simili dal punto di vistà 
gia cognitiva hanno dimostrato che il modo in cui ci rap- —mantico. Ma quando il richiamo dalla memoria avv 
presentiamo le informazioni può cambiare nel tempo. dopo un certo intervallo di tempo, il pattern si invet 
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caso le prestazioni sono più scarse per le liste 
te da parole simili rispetto al significato. Quindi 
nazione verbale viene tradotta in un codice acusti- 
subito dopo la presentazione, mentre il deposito a 
termine può avere la forma di una rete che rappre- 
tale proprietà semantiche. 
le prove emerse dagli studi cognitivi, in merito alla 
azione dei sistemi neurali per la memoria a breve e 
termine, sono state confermate dai risultati otte- 
pazienti affetti da disturbi neurologici. Molti pa- 
ti amnesici soffrono di gravi deficit nella capacità di 
ire nuovi contenuti della memoria a lungo termine, 
di una capacità di memoria a breve termine qua- 
ata, come i test stanno a dimostrare. Si osserva 
la situazione opposta, benché più di rado. Per 
pio, un paziente incapace di ricordare liste più lun- 
e di due cifre può comunque essere normale nell’ap- 
ndimento a lungo termine. 
| primi lavori sulle dicotomie della memoria hanno 
o in risalto che la funzione critica della memoria a 
termine era quella di contribuire a tradurre l’infor- 
one appena acquisita in un formato adatto al suo 
osito a lungo termine. Ricerche più recenti hanno 
to a riformulare il concetto di memoria a breve ter- 
in base al ruolo funzionale della sua particolare 
detta memoria di lavoro (working memory), termi- 
con cui si indicano le rappresentazioni transitorie del- 
rmazioni rilevanti per il compito. Queste rappre- 
tazioni possono provenire anche dal lontano passato. 
stiamo per entrare nella nostra vecchia scuola 
ò ritornarci alla mente come è fatto l'atrio o, nel varca- 
portone d’ingresso, dov'era situata la nostra classe. 
conoscenza era rimasta sepolta in profondità nei 
si della nostra memoria a lungo termine, ma mentre 
Viciniamo all'edificio, essa viene riattivata entro la 
a di lavoro, mettendoci a disposizione le rappre- 
ntazioni con cui guidare le nostre azioni. Le rappresen- 
zioni presenti nella memoria di lavoro possono essere 
ettamente collegate anche a qualcosa presente ora nel- 
biente o che abbiamo esperito di recente. Se ci pre- 
tano la moglie di un vecchio compagno di scuola, la 
a capacità di ricordare il suo nome venti minuti 
)po dipenderà dal fatto di riportare quell’informazione 
Ntro la memoria di lavoro. 
ll punto che qui ci preme sottolineare è che la cono- 
iza passata influenza e limita il comportamento pre- 
te, Noi non elaboriamo le informazioni semplicemen- 
in modo da poterle utilizzare più tardi (modalità che 
Ul orientata solo verso il comportamento futuro), 
piuttosto attiviamo le rappresentazioni in modo che 
informino il comportamento presente. Questa visio- 
‘ha portato all'emergere del concetto di memoria di la- 
o, quale caratterizzazione più adeguata dei processi 
rappresentano gli attuali contenuti della cognizione. 
er citare una metafora ideata da Patricia Goldman- 
la memoria di lavoro è «la lavagna della mente». 


La memoria di lavoro è di fondamentale importanza 
per gli animali in cui il comportamento non è guidato da- 
gli stimoli. Ciò che ci sta davanti influenza senza dubbio il 
nostro comportamento, tuttavia non siamo automi. Pos- 
siamo aspettare a mangiare fino a che tutti gli ospiti non sì 
siano seduti a tavola. Possiamo resistere a saltare sull’auto- 
bus che si accosta al marciapiede mentre camminiamo 
lungo la strada. Questa capacità riflette il fatto che, oltre a 
reagire agli stimoli attualmente predominanti nei nostri 
canali percettivi, siamo anche in grado di rappresentarci 
informazioni non immediatamente evidenti. Possiamo 
preoccuparci di rispettare le buone maniere a tavola, 0 sce- 
gliere di rispondere ad alcuni stimoli e di ignorarne altri. 
Questo processo richiede un'integrazione tra informazio- 
ni percettive riguardanti il momento presente e conoscen- 
ze immagazzinate in memoria. 


Memoria di lavoro e memoria associativa 


La corteccia prefrontale laterale è la sede primaria delle 
interazioni tra le informazioni percettive correnti e le co- 
noscenze immagazzinate in memoria, quindi costituisce 
una delle componenti principali del sistema della memo- 
ria di lavoro. Una classica dimostrazione viene dai com- 
piti di risposta ritardata (delayed-response task). Nella ver- 
sione più semplice del compito (illustrata nella Figura 
12.3), una scimmia chiusa in una gabbia ha la possibilità 
di raggiungere con la mano due pozzetti contenenti del 
cibo. All'inizio di ogni prova la scimmia vede lo speri- 
mentatore mettere un po’ di cibo in uno dei pozzetti. I 
contenitori sono poi coperti con dei cartoncini e viene 
abbassato un pannello che chiude la gabbia, così da im- 
pedire alla scimmia di tendere la mano verso la buca col 
cibo. Dopo un certo intervallo di tempo (delay, ritardo), il 
pannello viene alzato e la scimmia può scegliere uno dei 
pozzetti e impadronirsi della ricompensa. Benché all'ap- 
parenza sia semplice, questo compito richiede una capa- 
cità cognitiva critica: l'animale deve continuare a rappre- 
sentarsi mentalmente la posizione del cibo, che resta fuo- 
ri dalla sua vista per tutta la durata del ritardo. Per le 
scimmie con lesioni alla corteccia prefrontale laterale la 
prestazione in questo compito è molto scarsa. 

Questa incapacità non implica un deficit generale nel- 
la formazione delle associazioni. In un test della memo- 
ria associativa, i pozzetti vengono coperti con cue visivi 
(ovvero cartoncini) diversi: uno dei cue è associato al 
pozzetto che contiene il cibo, l’altro a quello vuoto. In 
questa condizione il cibo può essere cambiato di posto 
durante il periodo di ritardo, ma insieme viene cambiato 
anche il cue visivo, che quindi continua a coprire il poz- 
zetto pieno. Le lesioni prefrontali non comportano un 
peggioramento delle prestazioni in questo compito. 

I due compiti appena descritti si sono rivelati molto 
utili per chiarire il concetto di memoria di lavoro (Gold- 
man-Rakic, 1992). Nel compito di risposta ritardata 
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Test della memoria di lavoro 


Test della memoria associativa 


Risposta Cue 


e risposta 


cometa Risposta 
errata 


12.3 Le scimmie con lesioni prefrontali mostrano deficit selettivi 

in un compito di risposta ritardata che saggia la memoria di lavoro. 

A sinistra: nel test della memoria di lavoro, la scimmia vede deporre 

del cibo in un pozzetto. Dopo un certo intervallo (delay, ritardo), 

si consente all‘animale di recuperare il cibo. La posizione della ricompensa 
è casuale, A destra: nel test della memoria associativa, la ricompensa 

in cibo è sempre associata a uno di due cue visivi. La posizione del cibo 
(e quindi del cue corrispondente) è casuale. Nel primo compito deve 
intervenire la memoria di lavoro perché, quando l'animale risponde, non 
ci sono cue esterni a indicare la posizione in cui si trova il cibo, 

Nel secondo compito deve invece intervenire la memoria a lungo termine, 
perché l'animale deve ricordare quale dei cue visivi è quello associato 
alla ricompensa. Adattata da Goldman-Rakic (1992). 


non c'è un cue esplicito costante nelle diverse prove. Il 
cibo viene messo nel pozzetto di sinistra in metà delle 
prove e in quello di destra nell'altra metà. Quindi, sul 
lungo termine, non c'è il rischio che l’animale associ 
l'uno o l’altro pozzetto con la ricompensa, dal momento 
che tale associazione varia da prova a prova; l’animale 
deve quindi ricordare per tutta la durata del periodo di ri- 
tardo in quale posizione è stato messo il cibo. Invece nel- 
la condizione detta di «apprendimento associativo» il cue 
visivo deve solo riattivare un'associazione a lungo termi- 
ne, relativa a quale dei due cue è associato al premio. La 
ricomparsa dei due cue visivi può innescare il richiamo 
dalla memoria e guidare la performance dell'animale. 


Le lesioni prefrontali non eliminano la memoria d 
conoscimento (recognition memory). In un altro 
mento si mostrano alle scimmie tre oggetti e si p 
loro di sceglierne uno. Dopo di che lo sperimentato 
bassa un pannello e cambia rapidamente gli o 
sti. Nella condizione detta della «memoria di 
vengono poi presentati alla scimmia due oggetti, una 
quali è quello che ha scelto in precedenza; l’animale 
ne ricompensato quando sceglie l’altro ogge 
condizione definita della «memoria di riconoscin 
sono presentati sempre due oggetti, uno è quello chi 
nimale ha scelto in precedenza mentre l’altro è com 
mente nuovo. L'animale è ricompensato quando 
l'oggetto nuovo. In entrambe le condizioni, q 
scimmia ottiene il premio (cibo) quando sceglie u 
getto che non ha mai scelto in precedenza. 


mali con lesioni alle aree 46 e 9 della corteccia pi 
le dorsolaterale si evidenziò un'alterazione sell 
memoria di lavoro; le prestazioni di questo grup 


specifico compito. Invece nel test della memoria di 
noscimento la prestazione dello stesso gruppo fu p 
quella dei controlli. In questo caso bastava che l’anin 
riconoscesse un oggetto come nuovo, o l'altro com 
noto. Nella condizione della memoria di lavoro, ent 
bi gli oggetti erano familiari e la scimmia doveva ten 
mente quale dei due aveva scelto in precedenza. Un 
mento importante ai fini del controllo sperimentali 
l'inclusione nello studio di un gruppo di scimmie co 
sioni frontali nelle vicinanze delle aree 6 e 8: le loro 
stazioni furono pari a quelle dei controlli in entrambi 
versioni del compito. 


Ml Studi sulla memoria di lavoro in soggetti umani 


Il coinvolgimento dei lobi frontali nella memoria di 
voro è stato dimostrato anche in soggetti umani. 
Diamond della University of Pennsylvania (1990 
sottolineato che un noto indicatore dell’intelli 
Test della Permanenza degli Oggetti, di Piaget, è m 
simile sul piano logico al compito della risposta ri 
data. In questo test un bambino osserva lo sperime 
tore mentre nasconde una ricompensa in una di d 
possibili locazioni. Dopo un intervallo di alcuni 
di (ritardo), il bambino viene incoraggiato a trovati 
ricompensa. I bimbi al di sotto di un anno non 
no a portare a termine il compito. A questa età i 
frontali stanno ancora maturando. Secondo la Di 
mond, la capacità di risolvere compiti come il Testd 
la Permanenza degli Oggetti riflette lo stadio di svilu 
po dei lobi frontali; prima che la loro maturazione. 
completa, il bambino si comporta secondo il detto 
tano dagli occhi, lontano dal cuore» [meno «cognitivi 
dell'inglese out of sight, out of mind). Con la mai 
ne dei lobi frontali il bambino può essere guidato di 
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itazioni degli oggetti, quindi non dipende più 
0 presenza fisica. 

caso di soggetti umani adulti, compiti simili a 
ati agli animali da esperimento non sono 
ti a evidenziare questo genere di deficit. Con gli 
Si ricorre, quindi, a una variante del compito di ri- 
i ritardata, il compito di alternanza ritardata (de- 
ation task), così chiamato perché, per dare la 
corretta, il soggetto deve scegliere la locazione 
da quella che è stata rafforzata in precedenza. I 
nti con lesioni frontali hanno difficoltà a svolgere 
ocompito, soprattutto se le lesioni sono bilaterali. 
errori commessi dai pazienti, dovuti alla loro ten- 
m a ritornare a ogni prova nella stessa locazione, ne 
lino la tendenza al comportamento perseverativo 
Bexeration). La reiterazione, uno dei sintomi più co- 
hi della sindrome dei lobi frontali, è alla base di uno 
più usati per questo genere di disturbi, il Wiscon- 
( Sorting Task (WCST). Il test si fonda sull’utiliz- 
li carte su cui sono disegnati oggetti che variano lun- 
tre diverse dimensioni: forma, colore e numero (Figu- 
i). Le carte vengono presentate una alla volta e il 
etto deve distribuirle secondo una regola prestabilita 
sperimentatore. Il compito è reso difficile da due 
: in primo luogo, il soggetto non è informato del- 
la per ordinare le carte ma deve scoprirla per ten- 
Vi ed errori; lo sperimentatore si limita semplicemente 
«corretto» 0 «sbagliato» ogni volta che il soggetto 
e una carta. In secondo luogo, e ciò è davvero dia- 
lico, una volta che il soggetto ha imparato a ordinare 


ola senza dirglielo. Quindi il soggetto non solo deve 
di individuare la regola giusta per ordinare le car- 
ima deve anche essere abbastanza flessibile da arrivare 
tare un'ipotesi precedentemente rafforzata, e rico- 
e da capo a cercare una nuova soluzione. | pa- 
enti con lesioni al lobo frontale perseverano, conti- 
ando ad applicare ripetutamente la regola iniziale 
ppo che è cambiata, nonostante i continui avvisi dello 
erimentatore che le loro risposte sono sbagliate. 

Fra il compito di risposta ritardata e il Wisconsin Card 
Sorting Task vi sono differenze evidenti, tuttavia i due 
St hanno una caratteristica essenziale in comune: il ri- 
imento dello stimolo non è di per sé sufficiente 
guidare i soggetti a formulare la risposta corretta; 
esta informazione, infatti, deve essere integrata con 
le riguardanti l'esito delle risposte nelle prove prece- 
La memoria di lavoro del soggetto deve ritenere 
ormazione sulla rilevanza di certe caratteristiche nel- 
le risposte precedenti. 

Negli ultimi dieci anni moltissimi studi di brain ima- 
fing sono stati eseguiti nell'intento di indagare le compo- 
enti neurali della memoria di lavoro. In uno studio con 
risonanza magnetica funzionale (fMRI) furono mostra- 

ai soggetti quattordici o quindici forme astratte, bian- 
‘che oppure rosse (McCarthy et al., 1994). Le forme pote- 


Sbagliato 


12.4 | pazienti con lesioni alla corteccia prefrontale laterale hanno 
difficoltà a eseguire il Wisconsin Card Sorting Task. A ogni prova i soggetti 
devono deporre la prima carta del mazzo sotto una delle quattro 
carte-target. Lo sperimentatore indica se la risposta è corretta o sbagliata; 
ciò permette al soggetto di apprendere la regola di ordinamento delle 
carte, procedendo per tentativi ed errori, La regola cambia ogni volta che 
il soggetto fornisce dieci risposte corrette consecutive. 


vano apparire in una di venti possibili posizioni ed erano 
presentate una alla volta, alla velocità di una ogni 1,5 s. 
Nel test della memoria di lavoro i soggetti dovevano alza- 
re l'indice ogni volta che una forma appariva in una po- 
sizione in cui era apparso in precedenza un altro stimolo; 
i soggetti dovevano perciò tenere costantemente aggior- 
nata la registrazione mentale di tutte le posizioni in cui 
erano apparsi stimoli (Figura 12.5). Nel compito di con- 
trollo gli stimoli usati erano gli stessi, ma questa volta i 
partecipanti all'esperimento non dovevano esercitare la 
memoria; tutto ciò che dovevano fare era rispondere 
quando appariva una forma rossa. I due compiti furono 
confrontati con una condizione di base (baseline) in cui, 
secondo le istruzioni ricevute, i soggetti dovevano sem- 
plicemente rilassarsi tenendo gli occhi aperti. In questo 
modo gli stimoli erano identici nei due compiti speri- 
mentali e, assumendo che i soggetti rispondessero corret- 
tamente in tutte le prove, fu reso uguale il numero totale 
delle risposte. Durante il compito di memoria il segnale 
dipendente dal livello ematico di ossigeno (il segnale 
BOLD) aumentò nella corteccia prefrontale e tale attiva- 
zione era incentrata nell’area 46. Sebbene l'attivazione 
fosse bilaterale, l'effetto fu massimo nell'emisfero destro. 
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12,5 Attivazione prefrontale laterale rivelata mediante risonanza magnetica funzionale (FMRI) in soggetti umani sottoposti a un test della mei 
di lavoro. In alto: i soggetti vedevano una serie di figure astratte, colorate, che apparivano una per volta in posizioni diverse dello schermo. Nella cond 
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di «memoria di lavoro spaziale» la risposta doveva essere prodotta ogni volta che uno stimolo appariva in una posizione già utilizzata in precedenza. 


da McCarthy et al. (1994). 


Asimmetrie analoghe, osservate in altri compiti di me- 
moria, hanno portato ad avanzare l'ipotesi che la cortec- 
cia prefrontale destra possa avere un ruolo speciale nel 
recupero dei contenuti della memoria. Secondo un’ipote- 
si alternativa, già enunciata nei Capitoli 7 e 10, l'emisfe- 
ro destro sarebbe coinvolto nell’elaborazione spaziale, 
perciò gli effetti di lateralizzazione potrebbero riflettere il 
fatto che il compito richiede ai soggetti di ricordare la lo- 
cazione spaziale degli stimoli. 

Sarebbe fuorviante assumere che i compiti della memo- 
ria di lavoro coînvolgano soltanto la corteccia prefrontale. 
La maggior parte degli studi di neuroimmagine rivela che 
un'attivazione collegata a questo tipo di compiti si mani- 
festa in molte aree corticali. Ma il dato più importante che 
emerge da questi studi è l'attivazione protratta per tutto il 
periodo di ritardo, particolarmente pronunciata nelle re- 
gioni prefrontali. Ne ha dato un'elegante dimostrazione 
uno studio sulla memoria di lavoro riguardante la perce- 
zione delle facce (Courtney et al., 1997). In questo compi- 


Nel compito di controllo, relativo al colore, la risposta doveva essere prodotta ogni volta che compariva un oggetto rosso. In basso a sinistra: durante 
sulla memoria di lavoro spaziale si osservò un pronunciato aumento di attività nella corteccia prefrontale laterale. La scansione visibile nella figura, rl 
a un singolo soggetto, mostra un focus molto marcato nella corteccia prefrontale destra (l'emisfero destro è a sinistra). In basso a destra: il segnale 
della fMRI aumentò nella corteccia prefrontale destra durante gli 8 s di durata della stimolazione in entrambi i compiti. Fatto notevole, l'aumento 

percentuale dell'attivazione in quest'area, rispetto alla condizione di base, fu più pronunciato durante il test della memoria di lavoro spaziale. Adattata! 


to si mostrava ai soggetti una faccia ed essi dovevanati 
re a mente l'immagine per un intervallo (un ritardo) 

quindi decidere se la faccia presentata successivamenti 
uguale o diversa. Nella condizione di controllo si usar 
come stimoli immagini di volti mescolate e i soggetti 
dovevano svolgere alcun compito di memoria. Foci dia 
vazione collegati al compito furono individuati nei k 
occipitali e frontali. Per analizzare il decorso temporale 
segnali BOLD furono eseguite tre analisi. Una avi 
scopo di identificare le aree che rispondevano allo 
modo alle immagini di volti normali e a quelle rime 
te, presumibilmente le aree coinvolte nelle fasi inizialid 
l'analisi visiva dei display. Una seconda analisi era tes 
identificare le regioni che rispondevano con maggioreli 
tensità alle facce. Infine la terza analisi riguardava le 
che esibivano un’attivazione protratta per tutto il 
di ritardo. Come previsto, la regione più posteriore d 
lobo occipitale rispose allo stesso modo a entrambi i tipi 
stimoli visivi. Questa risposta fu transitoria, in quanto! 
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Ritardo 


solo immediatamente dopo la presentazione 
stimolo. Una risposta ugualmente transitoria fu tro- 
nche nel lobo occipitale inferiore, vicino all'area fu- 
delle facce; tale risposta era selettiva per i volti. In- 
le aree prefrontali non solo risposero selettivamente 
ce, ma restarono attive anche per tutto il periodo di 
È interessante notare che un pattern simile, anche 
Ù debole, è stato trovato in una regione corticale pre- 

posteriormente alla corteccia fusiforme. 


lccanismi cellulari della memoria di lavoro 


modo le informazioni vengono attivate e poi 
e nella memoria di lavoro? Nel Capitolo 8 abbia- 
itto il ruolo critico svolto dall’ippocampo nel 
le memorie nel magazzino a lungo termine. Ne 
geva una descrizione dell’ippocampo come disposi- 
consolidamento, che rafforza le connessioni fra i 
‘dell’elaborazione concettuale e percettiva, così che 
Simili esperiti in un momento successivo possono 
un'attivazione più efficiente e in questo modo 
il riconoscimento. Nei test della memoria di la- 
‘appena descritti non è sufficiente che uno stimolo 
liconosciuto; i soggetti devono anche trattenere una 
strazione del suo rilevamento, indipendentemente 
o che lo stimolo sia pertinente o meno al compito 


Perché un sistema deputato alla memoria di lavoro 
funzionare, devono essere soddisfatte solo due con- 
ioni. In primo luogo il sistema deve avere un mecca- 
per l'accesso alle informazioni depositate nella 
oria; in secondo luogo deve esserci un mezzo per 
tenere attive tali informazioni. La corteccia prefron- 
în grado di eseguire entrambe queste operazioni. 
ortanti indizi sulle basi neurali della memoria di la- 
» sono emersi dalle registrazioni dell'attività di sin- 
cellule della corteccia prefrontale laterale. Si ricordi 
compito di risposta ritardata, alla scimmia vie- 


te i compiti di risposta ritardata, nei neuroni prefrontali si evidenzia un'attivazione protratta. Ogni linea orizzontale rappresenta una prova. 
Dgeriva la posizione per la risposta da produrre. La scimmia era stata addestrata a trattenersi dal dare la risposta fino a che non appariva 

«go» (frecce). Ogni barra verticale rappresenta un potenziale d'azione. La cellula a cui si riferiscono questi dati non rispose durante il cuing, 

ua attività aumentò alla scomparsa del cue e si protrasse fino alla risposta. Adattata da Fuster (1989) 


ne presentato un cue — la deposizione di un po’ di cibo 
in uno dei pozzetti — seguito da un certo intervallo di 
tempo (ritardo), durante il quale si impedisce all’anima- 
le di vedere i pozzetti. Poi il pannello che chiude la gab- 
bia viene sollevato e la scimmia può cercare di prendere 
la ricompensa. Durante questo compito le cellule della 
corteccia prefrontale diventano attive (Figura 12.6) e tale 
attività si protrae per tutto il periodo di ritardo (Fuster, 
1989). Per alcune di queste cellule l'attivazione comincia 
dopo l'inizio del ritardo e può essere mantenuta per un 
minuto. Queste cellule, quindi, costituiscono il correla- 
to neurale per il mantenimento della rappresentazione 
in uno stato attivo quando lo stimolo che l’ha innesca- 
ta non è più visibile, e provvedono a una registrazione 
continua della risposta che l’animale deve produrre per 
ottenere la ricompensa. 

Earl Miller e i suoi collaboratori al MIT hanno condot- 
to una serie di esperimenti per determinare le specificità 
dei neuroni prefrontali (Rao et al., 1997). La domanda di 
fondo era: i neuroni prefrontali sono responsabili soltan- 
to di un segnale generico che sostiene rappresentazioni 
prodotte in altre aree corticali, oppure codificano caratte- 
ristiche specifiche dello stimolo? Per analizzare il proble- 
ma si addestrarono delle scimmie a svolgere un compito 
di memoria di lavoro che richiedeva la codifica di due at- 
tributi dello stimolo, identità e posizione, in due mo- 
menti successivi. La Figura 12.7 illustra la sequenza degli 
eventi in ogni prova. Si presenta all'animale uno stimolo 
campione e l’animale deve ricordare l'identità di questo 
oggetto per un intervallo di tempo della durata di 1 s, du- 
rante il quale lo schermo è vuoto. Alla fine di questo pri- 
mo intervallo di ritardo compaiono due oggetti, di cui 
uno riproduce il campione. La posizione di questo stimo- 
lo è la posizione-bersaglio per la risposta da produrre, ri- 
sposta che deve però essere rinviata alla fine di un secon- 
do periodo di ritardo. Nella corteccia prefrontale laterale 
si è osservata la presenza di cellule caratterizzate come 
cellule «what» [che cosa], «where» [dove] e «what-where» 
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12.7 Codifica del ewhato (a) 
e del «where» in singoli neuroni 

della corteccia prefrontale di macaco. 
(a) La sequenza degli eventi 

in una singola prova; si legga il testo 
peri particolari. (b) Profilo 
dell'attività di scarica in un neurone 
che mostra una preferenza per 

un oggetto rispetto a un altro durante 
il ritardo «what». L'attività neurale 

è bassa nella risposta alla posizione 
segnalata da un cue. (c) Profilo 
dell'attività di un neurone che mostra 
una preferenza per una certa 
locazione spaziale. Questo neurone 
non risulta attivato durante Il ritardo 
«what». Adattata da Rao et al. (1997). 
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[che cosa-dove]. Per esempio, le cellule «what» risponde- 
vano a oggetti specifici e tale risposta si manteneva per 
tutta la durata del ritardo. Le cellule «where» sì dimostra- 
vano selettive per certe posizioni. Inoltre, metà circa del- 
le cellule rispondeva a specifiche combinazioni di infor- 
mazioni «what» e «where». Un neurone di questo tipo 
mostrava tipicamente un aumento del tasso di scarica 
durante il primo periodo di ritardo, se il target corrispon- 
deva allo stimolo preferito, cioè quello a cui era più sen- 
sibile; la stessa cellula continuava a scaricare impulsi an- 
che durante il secondo periodo di ritardo, se la risposta 
era diretta a una specifica posizione. 

Questi risultati indicano che le cellule della corteccia 
prefrontale sono selettive per certi attributi dello stimolo, 
e che tale selettività è specifica per il compito. Negli studi 
appena descritti, l’attività di questi neuroni dipende dal 
fatto che la scimmia si serva di quell'informazione per 
produrre una risposta. Se l’animale deve semplicemente 
osservare gli stimoli in modo passivo, la risposta di que- 
ste cellule è minima subito dopo la presentazione dello 
stimolo e completamente assente durante il periodo di ri- 
tardo. Inoltre la risposta di queste cellule è flessibile. Se 
cambiano le condizioni del compito, le stesse cellule di- 
ventano sensibili e rispondono a un nuovo insieme di 
stimoli (Freedman et al., 2001). Quindi l’attività di que- 
ste cellule sì distingue da quella che si osserva nella via 
visiva ventrale: le cellule nel lobo temporale inferiore ri- 
spondono con molta più forza quando lo stimolo è pre 


Tempo trascorso dalla comparsa 
dello stimolo campione (s) 


do 05 10 Ns 


Tempo trascorso dalla comp 
dello stimolo campione 


zione di osservazione passiva (Desimone, 1996). 

Una possibile obiezione è che questa attività an 
interpretata non come un dispositivo mnestico, m 
tosto come un meccanismo per mantenere una fi 
motoria. È molto difficile distinguere fra il rico! 
evento e l’anticipazione della risposta innescata di 
l'evento. Il fatto di tenere una registrazione delli 
zione elaborata di recente può facilitare l'azione da 
piere. Tuttavia queste cellule sono collegate molto 
strettamente alla memoria che ai processi motori, p 
la loro attività è modificata dalle passate esperienze: 
gli animali non addestrati, che pure rispondono a @ 
prova, le risposte sostenute sono meno presenti. | 
mano che l’animale diventa più esperto nel servir 
cue per guidare le proprie azioni, l’attività di queste 
le durante il periodo di ritardo diventa più pronundi 
L'attivazione sostenuta non può essere attribuita a 
stato generale di attivazione fisiologica (arousal) poi 
alcune cellule sono attivate dopo il primo cue, mentré 
tre aumentano la frequenza di scarica dopo la comp 
dell'altro cue. 

Risposte cellulari di questo tipo potrebbero india 
che le rappresentazioni a lungo termine sono imma 
nate nella corteccia prefrontale e attivate dai cue. Seca 
do questa ipotesi la corteccia prefrontale non soltan 
avrebbe un ruolo importante nella memoria di lavo 
ma sarebbe coinvolta anche nel deposito a lungo te 
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conoscenze. Sebbene sia in accordo con i risultati 
trazione di singole cellule, questa teoria non 
‘a spiegare gli scarsi effetti delle lesioni prefrontali 
emoria a lungo termine. 

Figura 12.8 illustra un'ipotesi alternativa: le aree 
sarebbero un deposito soltanto temporaneo 
esentazioni attivate da altri siti neurali. L'infor- 
ne non sarebbe quindi memorizzata in modo per- 
nte nella corteccia prefrontale, ma vi resterebbe 
ino a quando è rilevante per l'esecuzione del com- 


prefrontale è intimamente connessa con le re- 
‘sensoriali posteriori della corteccia temporale e di 
‘parietale. Quando uno stimolo viene percepito, 
corteccia prefrontale viene attivata una rappresen- 
\e temporanea, tramite queste connessioni con le 
| posteriori del cervello. L'attivazione sostenuta 
le prefrontali probabilmente richiede una river- 
one continua attraverso questa rete. 

jesta ipotesi ha trovato sostegno nelle evidenze otte- 
tramite un metodo di imaging metabolico con ec- 


Sola 


did ia Il 


Hit 


Abbiamo attraversato 
il Golden Gate Bridge 


| La corteccia prefrontale laterale può costituire un buffer 
Bianeo per sostenere informazioni che di solito sono depositate 
gioni corticali. In questo esempio la ragazza sta raccontando 


o a San Francisco, La conoscenza a lungo termine viene 
e temporaneamente mantenuta ‘tramite le connessioni reciproche 
eccia prefrontale e regioni corticali più posteriori, Si noti 
orie a lungo termine del Golden Gate Bridge sono 
inate in regioni corticali specifiche per le diverse dimensioni 
riali dello stimolo. 


ta ipotesi si accorda molto bene col fatto che la _ 


Corteccia prefrontale 


12.9 Una sostanza tracciante radioattiva rivela l'attività correlata 

della corteccia prefrontale e di quella parietale inferiore durante un test 
della memoria spaziale. Dopo l'iniezione del tracciante l'animale era 
sottoposto al compito di memoria e poi, al termine del compito, sacrificato. 
L'analisi istologica ha rivelato che il tracciante a lento decadimento era 
presente in varie regioni cerebrali. | risultati sono qui ‘espressi in unità 

di utilizzazione cerebrale locale del glucosio (LCGU, da local cerebral 
glucose utilization), codificate in una scala di grigi. La sigla PS nella parte 
superiore della figura sì riferisce al solco principale della corteccia 
prefrontale. Le abbreviazioni con Il numero 7 si riferiscono a regioni 
dell'area 7 del lobo parietale. LS indica il solco cerebrale laterale che divide 
il lobo parietale da quello temporale, nelle cui profondità è situata 

la corteccia uditiva, misurata per fungere da controllo. 


cellente risoluzione spaziale (Friedman e Goldman-Rakic, 
1994). Si addestrarono degli animali a eseguire compiti di 
memoria di lavoro oppure di controllo basati sulla me- 
moria associativa. Prima che eseguissero il compito du- 
rante la sessione sperimentale, agli animali veniva iniet- 
tato un tracciante radioattivo ('*C-2-deossiglucosio), una 
sostanza dotata della peculiare proprietà di restare intrap- 
polata nel tessuto cerebrale metabolicamente attivo; ciò 
ne consente la misurazione mediante una tecnica foto- 
grafica che rivela la radioattività. Si trovò così che l’utiliz- 
zazione del glucosio nell’area 46, prefrontale, e nell'area 
7, parietale, era maggiore nel gruppo sperimentale che 
nei controlli (Figura 12.9). Invece nelle regioni della cor- 
teccia temporale correlate con la percezione uditiva l'uti- 
lizzazione del glucosio era confrontabile nei due gruppi; 
perciò il dato precedente non si poteva spiegare sempli- 
cemente ipotizzando che gli individui del gruppo speri- 
mentale avessero cervelli più attivi. 

Da questo lavoro sono emersi altri due risultati di no- 
tevole importanza. In primo luogo l'utilizzazione del glu- 
cosio nella corteccia parietale era correlata con la perfor- 
mance: i tassi metabolici erano più alti nella corteccia pa- 
rietale degli animali che fornivano una buona prestazio- 
ne. Invece il tasso del metabolismo prefrontale dipende- 
va dalla difficoltà del compito, indipendentemente dal- 
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l'abilità con cui veniva eseguito (cioè indipendentemente 
dalla prestazione). Come questi risultati evidenziano, i 
compiti di memoria richiedono che le aree prefrontali 
deputate alle funzioni mnestiche interagiscano con le 
aree posteriori, che supportano le rappresentazioni a lun- 
go termine. L'aumento dell'attivazione parietale riflette 
una maggiore fedeltà delle rappresentazioni nella memo- 
ria di lavoro, quindi una maggiore accuratezza della pre- 
stazione. Il coinvolgimento delle aree prefrontali aumen- 
ta parallelamente alle esigenze di memoria del compito 
da eseguire. 


La corteccia prefrontale partecipa 
ad altri domini della memoria 


Gli studi sulla memoria di lavoro di cui abbiamo parlato 
finora erano incentrati su varianti del compito di risposta 
ritardata. Ma per studiare il contributo della corteccia 
prefrontale alla memoria sono stati utilizzati molti altri 
tipi di compiti. In questo paragrafo passeremo in rasse- 
gna la letteratura su tali paradigmi, per poi vedere se que- 
sti problemi riflettono un deficit comune di elaborazione 
o se, invece, suggeriscono un’eterogeneità di funzioni 
della corteccia prefrontale. 


Lobi frontali e organizzazione temporale 
della memoria 


1 ricordi svaniscono col tempo. Ci è impossibile ricordare 
tutti i particolari della nostra vita. Conserviamo solo al- 
cune memorie della nostra infanzia, magari il ricordo di 
una speciale festa di compleanno, o di un viaggio, o della 
nostra aula di prima elementare. Ma col passare del tem- 
po diventa sempre più difficile ricostruire nei particolari 
la maggior parte delle nostre esperienze. Queste informa- 
zioni non vanno necessariamente perdute, ma sono as- 
sorbite dalle nuove esperienze. Ci ricordiamo di come si 
gioca a Monopoli, o di come si prepara la nostra torta 
preferita, non attraverso il ricordo dei nostri primi tenta- 
tivi ma piuttosto con la ripetizione di queste azioni. La 
pratica perfeziona l'esecuzione, Nel pesare e mescolare la 
farina, il sale e il lievito, nell’aggiungere i tuorli d'uovo e 
lo zucchero e nell’unire all'impasto gli altri ingredienti, ci 
ricordiamo come si prepara la torta. Queste azioni devo- 
no essere eseguite nella giusta sequenza perché alla fine il 
dolce sia esattamente come deve essere: la torta può ave- 
re un sapore strano se, per esempio, lo zucchero viene ag- 
giunto alla farina senza averlo prima montato insieme 
alle uova. 

Anche quando non è necessario ricordare le azioni 
nella corretta sequenza, le nostre memorie includono de- 
gli indicatori temporali. Pensate un po' a ciò che avete 
fatto ieri. Forse gli eventi non sono ancora scomparsi dal- 
la vostra memoria. Molto probabilmente riuscite a ricor- 


dare di quando vi siete svegliati e quello che ave 
giato a colazione, quali lezioni avete seguito, do 
pranzato e come avete passato la serata, forse chi 
bri per preparare un esame oppure in compagn 
ci. Anche se nessuno vi ha chiesto di ricordat 
eventi nell'ordine in cui sono avvenuti, pro 
siete serviti di indicatori temporali per orga 
informazioni. Il tempo si muove costantemente 
e la nostra ricostruzione del passato obbedisce 
principio ordinatore. 

Le persone colpite da lesioni ai lobi frontali] 
avere problemi a organizzare e a separare gli 
memoria, una capacità chiamata memoria n 
ner, 1995). Per studiare la dimensione tempora 
memoria si è usato un compito di discrimin 
base alla memoria recente (recency discrimination 
presentano ai soggetti delle carte, ognuna delle q 
ta una coppia di stimoli, per esempio due fig 
soggetto deve osservare attentamente. Di tanto li 
si presenta al soggetto un probe, cioè una carta € 
alle due figure porta un punto interrogativo 
12.10); il soggetto deve allora decidere quale del 
gure ha visto più di recente. Per esempio, una fij 
teva essere su una carta presentata al soggetto 
prove prima e l’altra su una carta apparsa trentad 
ve prima. Nel compito di controllo la procedura 
ficata nel modo seguente: il probe contiene ancora; 
gure e il punto interrogativo, ma soltanto una 
parsa in precedenza. Seguendo le stesse istruzion 
getto dovrebbe scegliere quella figura poiché, per 
zione, è quella vista più di recente. Si noti, 
in questo caso si tratta in realtà di un test della 
di riconoscimento, dato che il soggetto non di 
le due figure in un punto preciso del tempo. 

Le lesioni dei lobi frontali sono state associate a 
cit selettivo nei giudizi di recenza. Nei test della n 
di riconoscimento la prestazione di questi paziet 
equiparabile a quella dei controlli: entrambi i 
vano più del 90% di risposte corrette. Il compito di) 
zione della recenza si rivelò molto più difficile e, cai 
importante di tutte, l’effetto era ancora più marca! 
zienti con lesioni ai lobi frontali, evidenziando 
dissociazione semplice. Le lesioni del lobo te 
influivano sulla prestazione in nessuno dei due com 

Nel tentativo di trattare una grave forma di & 
focale, tutti questi pazienti erano stati sottoposti 
tervento chirurgico unilaterale, una procedura chi 
sente di limitare la lesione indotta chirurgicameni 
conoscerne l'esatta estensione. Ciò rese possil 
guere tra pazienti in cui la lesione coinvolgeva le 
prefrontali dorsolaterali (area 46) e pazienti in ai 
st’area era risparmiata. Questo tipo di analisi ha ri 
che i deficit nei giudizi di recenza erano limitati; 
zienti del gruppo dorsolaterale. Perciò la stessa atea 
volta nei compiti della memoria di lavoro, come 
della risposta ritardata, è associata alla memoria del 
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‘temporale. Inoltre si osservò un effetto di lateralizza- 
in funzione della natura degli stimoli: con stimoli 
il deficit era soprattutto evidente nei pazienti con 
all’emisfero sinistro, mentre le lobectomie dell’e- 
o destro si associavano ad alterazioni della perfor- 
e quando, al posto delle parole, si usavano come 
limoli illustrazioni di oggetti comuni o figure astratte. 
Una variante di questo compito di discriminazione in 
e alla recenza è il selffordered pointing task [compito di 
iting con ordinamento autonomo, uno dei test con 
ui si valutano le strategie usate per organizzare materiale 
n strutturato]. In questo compito si presenta al sogget- 
î una serie di n carte, ciascuna con un insieme degli 
noggetti (con n variabile da 6 a 12). Le posizioni 
degli oggetti sono mescolate. Passando da una carta al- 
a, il soggetto deve indicare un nuovo oggetto su cia- 
carta. Quindi una buona prestazione richiede che 
soggetto tenga in mente gli item che ha associato alle 
precedenti. Come nei compiti standard di valuta- 
one della recenza, i pazienti con lesioni frontali com- 
Mettono più errori dei soggetti di controllo e il deficit di- 
\enta più pronunciato al crescere del numero di item per 


la disorganizzazione della struttura temporale della 
memoria può spiegare certi aspetti bizzarri della sindro- 
dei lobi frontali. Per esempio, in un classico rapporto 
ulla disfunzione dei lobi frontali, Wilder Penfield descri- 
va il caso di una paziente preoccupata di non riuscire 
più a preparare la cena per la sua famiglia. La donna era 
in grado di ricordare gli ingredienti dei vari piatti, ma 
di organizzare le proprie azioni nella sequenza tem- 
le appropriata; i suoi gesti e il suo comportamento 


1 2.1 0 Nei pazienti con lesioni 
prefrontali la memoria recente 

è alterata. In alto: si presenta 

al soggetti una serie di carte, ognuna 
delle quali contiene una coppia 

di item, Nelle carte-test questi item 
sono accompagnati da punti 
interrogativi e il compito consiste 
nell'indicare quale dei due oggetti 

è apparso più di recente. Nel test 

di recenza entrambi gli item sulla 
carta sono già stati presentati prima, 
mentre nel test di riconoscimento 


ID Controlli " pnosci 
EI Frontali uno solo degli oggetti è già apparso. 
E temporali In basso: i risultati rivelarono 


una dissociazione semplice; nel test 
di recenza i pazienti che avevano 
subito una lobectomia frontale 
fornirono prestazioni peggiori rispetto 
sia ai controlli sia ai pazienti che 
avevano subito una lobectomia 
temporale. Come gruppo, i pazienti 
frontali non mostrarono deficit 

nel compito di riconoscimento. 
Adattata da Milner et al. (1991). 


erano del tutto casuali. Magari metteva insieme tutti gli 
ingredienti, poi si confondeva e iniziava a passare da un 
piatto all’altro ciò che aveva preparato, oppure si sbaglia- 
va nell’abbinare i vari ingredienti. Questa paziente aveva 
perduto la capacità di generare un piano temporale per 
realizzare uno scopo in modo coerente (Jasper, 1995). 


Memoria della sorgente 


Ricordare le particolari circostanze in cui abbiamo appre- 
so un certo fatto fa parte della memoria episodica. La no- 
stra conoscenza non si limita al mero contenuto, ma in- 
clude anche il contesto in cui l'apprendimento ha avuto 
luogo. In sostanza, ricordare un episodio di apprendi- 
mento vuol dire ricordare non solo l'episodio in sé, ma 
anche i particolari relativi al momento e al luogo in cui è 
avvenuto: chi era presente, come era vestito, com'era la 
giornata, ecc. A volte le informazioni riguardanti la fonte 
— 0 sorgente, per usare un termine informatico — sono es- 
senziali: il bravo detective deve riconoscere una faccia e 
ricordare il contesto in cui ha incontrato quella persona. 
Altre volte questi particolari possono essere irrilevanti. 
Non è molto evidente quale vantaggio possa esserci nel 
ricordare che il professore che ha tenuto la lezione su 
Freud e la teoria dell’interpretazione dei sogni indossava 
un completo verde chiaro. Forse le informazioni su que- 
sti particolari vanno semplicemente a ingombrare il ma- 
gazzino della nostra memoria? O invece facilitano il rì- 
cordo? Questi particolari insignificanti possono in realtà 
fungere da indicazioni utili per il ricupero di informazio- 
ni dalla memoria (Figura 12.11). 
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12.11 Il termine memoria della sorgente sì riferisce alla conoscenza 
relativa alla fonte dell'informazione, o al contesto in cui l'informazione 
è stata appresa, Questa studentessa sta rievocando lo specifico episodio 
in cui ha appreso la teoria freudiana dell'inconscio. 


La memoria della sorgente (source memory) dipende 
dall'integrità dei lobi frontali. Per dimostrarlo Larry Squi- 
re e i suoi collaboratori (Janowsky et al., 1989) al Vete- 
rans Administration Medical Center di San Diego fecero 
apprendere a un gruppo di controlli e di pazienti frontali 
frasi come «Il nome del cane raffigurato sulla scatola dei 
Cracker Jacks è Bingo» (') o «La distesa d'acqua situata fra 
la Russia e l'Iran è il Mar Caspio». A 6-8 giorni di distanza 
dalla seduta di apprendimento, i soggetti venivano esa- 
minati su queste frasi più alcune nuove, che esprimevano 
anch'esse nozioni di scarsa rilevanza o domande facili. 
Ogni volta che i soggetti rispondevano correttamente, si 
chiedeva loro di ricordare come avevano appreso quel- 
l'informazione. I soggetti potevano rispondere che era 
stato durante la sessione precedente, oppure a scuola 0 
che l'avevano letta sul giornale. Si evidenziò una disso- 
ciazione fra i compiti di recupero dalla memoria e quelli 
di memoria della sorgente: i pazienti fornivano prestazio- 
ni pari a quelle dei controlli nei compiti di recupero dalla 
memoria, ma commettevano più errori nei compiti ri- 
guardanti la memoria della sorgente. 


(*) Negli USA Cracker Jacks è dal 1893 una marca molto nota 
di popcorn e noccioline ricoperte, uno dei classici snack consu- 
mati durante le partite di baseball. Dal 1912 ogni scatola con- 
tiene anche un piccolo gadget per bambini, espediente che ha 
contribuito in modo determinante al successo del prodotto. 
IN.d.T.). 


Nuove evidenze di una relazione tra lobi fr 
moria della sorgente sono state riscontrate in 
mali (Glisky et al., 1995). In questo studio si son 
nistrati test neuropsicologici a soggetti che non ai 
mai sofferto di un disturbo neurologico. In base al 
prestazione in prove tese a valutare la funziona 
frontali, questi soggetti sono stati suddivisi in di 
definiti «livello basso» e «livello alto,» rispetto alla 
ne frontale (la prestazione del gruppo «livello bass 
comunque superiore a quella dei pazienti che ai 
sofferto un insulto neurologico ai lobi frontali). In 
simile, gli stessi soggetti sono stati poi suddivisi | 
alle loro prestazioni in test destinati a valutare li 
nalità del lobo temporale. La correlazione fra i 
risultata minima: i soggetti che avevano otten 
buon punteggio nel test frontale non necessari: 
avevano ottenuto anche nel test del lobo tempo! 

Nel primo esperimento i soggetti furono so 
test sulla memoria di item e della sorgente. Dui 
fase di apprendimento i soggetti udivano una seri 
si che descrivevano eventi banali (per esempio, «l 
zo andò al negozio a comprare mele e arance»). 
le frasi era letta da una voce femminile e l'altra m 
una voce maschile. La memoria degli item fu sagg 
coppiando, in ogni prova, una frase appresa e unafi 
quindi chiedendo ai soggetti di scegliere la frase gi 
nella fase di studio. La memoria della sorgente fui 
saggiata facendo leggere la stessa frase da entram 
speaker e poi chiedendo ai soggetti di chi fosse 
voce nella presentazione originale. 

I risultati, illustrati nella Figura 12.12, rivelan 
doppia dissociazione. L’«alto livello» di funzional 
lobo temporale era associato a una buona prestazio 
test di memoria degli item, mentre non vi erano di 
ze significative tra i due gruppi funzionali del lobo 
le. Questi due gruppi erano invece gli unici a diffe 
test di memoria della sorgente: i soggetti che eran 
classificati a «basso livello» di funzione frontale for 
prestazioni appena al disopra della pura casualità, m 
la performance dei soggetti classificati ad «alto livel 
funzione fu considerevolmente migliore. Quindi nei 
getti sani esiste una dissociazione tra memoria di I 
gente e memoria degli oggetti, e i due compiti sono 
lati a differenze di funzione tra i lobi frontale e temp 


Analisi delle componenti 
della corteccia prefrontale 


La memoria di lavoro è rappresentata concet 
come una rete temporanea, che sostiene i conteni 
l'elaborazione in corso. Come abbiamo visto in 
denza, le prove finora raccolte dimostrano in mod 
quivocabile che la corteccia prefrontale laterale. 
componente chiave della memoria di lavoro. Ma, « 
può vedere nella Figura 12.1, la corteccia prefronti 
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Classificazione rispetto 
al lobo frontale 
BI Aita funzionalità 


IE Bassa funzionalità 


Classificazione rispetto 
al lobo temporale 
HS Aita funzionalità 


I Bassa funzionalità 


La doppia dissociazione evidenziata da test di memoria della 
e. di memoria degli oggetti in controlli anziani sani, classificati 
lia» e a «bassa» funzionalità in test della funzione dei lobi frontale 
porale. La bassa funzione del lobo frontale si rivelò associata 
jscarsa prestazione nel test di memoria della sorgente; la bassa 
del lobo temporale, a prestazioni relativamente scarse nel test 
degli oggetti. Adattata da Glisky et al. (1995). 


una regione molto estesa e comprende numerose 
diverse citoarchitetture. Attualmente vi è un in- 
d dibattito su quale sia il modo migliore di caratteriz- 
i diversi contributi della corteccia prefrontale. 


le avanzate per spiegare la specializzazione 
nale nella corteccia prefrontale laterale: 
esi basate sul contenuto 


approcci adottati per dirimere la questione si 
ra sul contenuto dell'informazione rappresentata. 
basate sul contenuto si fondano sui modelli 
nemoria di lavoro sviluppati dalla psicologia. Alan 


Taccuino 
visuo-spaziale 


Circuito 
fonologico 


12.13 Il modello di Baddeley della memoria di lavoro. La memoria 
di lavoro ha tre componenti critiche: un esecutivo centrale e due sistemi 
«di servizio» a esso sottoposti: uno serve a supportare le rappresentazioni 
visuo-spaziali, l'altro le rappresentazioni verbali in formato fonologico. 


Baddeley (1995) della Applied Psychology Unit di Cam- 
bridge, in Inghilterra, ha proposto una teoria molto con- 
vincente. Il modello di Baddeley, illustrato schematica- 
mente nella Figura 12.13, prevede due sottosistemi tra 
loro in competizione per l’accesso a un comparto esecuti- 
vo centrale. Un sistema, indicato come taccuino visuo-spa- 
ziale (visuospatial sketchpad), attiva le rappresentazioni de- 
gli oggetti e delle loro posizioni spaziali. L'altro sistema, 
di natura linguistica e indicato come il circuito fonologico- 
articolatorio (phonological loop), riflette la convinzione di 
Baddeley che le rappresentazioni linguistiche vengano 
mantenute tramite la ripetizione articolatoria a livello co- 
vert, mentale (o linguaggio subvocale). Gli studi che han- 
no maggiormente influito sul postulare l’esistenza di 
queste due componenti della memoria di lavoro sono 
stati condotti su soggetti addestrati a ricordare una lista 
di parole per mezzo di una strategia verbale, come la ri- 
petizione meccanica, o di una strategia visuo-spaziale ba- 
sata sul richiamo dì immagini mentali. Nelle condizioni 
di controllo, in cui l'unico compito consisteva nella ripe- 
tizione, i soggetti fornirono le prestazioni migliori nel 
test di memoria quando si servirono della strategia visuo- 
spaziale. Invece quella verbale si rivelò la strategia mi- 
gliore quando ai soggetti fu assegnato in contemporanea 
il compito di seguire con uno stilo, durante l'intervallo di 
mantenimento, uno stimolo in movimento. Questa in- 
versione della performance non si spiega, se si presuppo- 
ne l’esistenza di un sistema di memoria unitario. 
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12.14 L'organizzazione 


funzionale della corteccia prefrontale 
laterale, come risulta dalla 
meta-analisi di studi 

di neuroîmmagine. (a) | foci 

di attivazione osservati durante 
compiti che coinvolgevano 

la memoria di lavoro spaziale oppure 
non-spaziale. (b) Gli stessi dati, 


codificati in modo da discriminare 
fra compiti che richiedevano solo 

il mantenimento dell'informazione 
e compiti che ne comportavano anche 
la manipolazione. La dicotomia 
mantenimento-manipolazione offre 
un'interpretazione dî questi risultati 
più aderente al principio 

di parsimonia di quella offerta dalla 
dicotomia tra memoria spaziale 

e non-spaziale. | simboli grigi 
indicano i foci attivati durante 

| compiti di «mantenimento più 
manipolazione», i quali hanno 
portato anche all'attivazione 


di una regione prefrontale più 
dorsale. Da D'Esposito et al. (1998). 


Questi dati possono portare a prevedere che il circuito 
fonologico e il taccuino visuo-spaziale corrispondano a 
funzioni della memoria di lavoro connesse, rispettiva- 
mente, con l'emisfero sinistro e con l'emisfero destro, 
un'ipotesi coerente con il quadro generale della specializ- 
zazione emisferica. In effetti numerosi studi di neuroim- 
magine hanno evidenziato che, nei compiti della memo- 
ria di lavoro in cui gli stimoli sono di natura verbale, si 
osserva l'attivazione della corteccia prefrontale laterale, 
in particolare delle regioni più ventrali anteriori all'area 
di Broca (Gabrieli et al., 1998). Per esempio, quando si 
chiede ai soggetti di generare un verbo associato a un so- 
stantivo-target, l’attività della memoria di lavoro è neces- 
saria per vagliare le diverse possibilità (Petersen et al., 
1988). Analogamente, nei compiti della memoria di lavo- 
ro spaziale l'attivazione prefrontale si manifesta costante- 
mente nell'emisfero destro (si riveda la Figura 12.5). 

Un'altra ipotesi basata sul contenuto si richiama alla 
teoria della dualità dei sistemi visivi corticali. Come si è 
detto nel Capitolo 6, la via visiva dorsale è predominante 
nell'analisi delle informazioni spaziali, mentre la via ven- 
trale è essenziale per l’analisi delle informazioni relative 
agli oggetti. È stato ipotizzato che questa dissociazione 
dorsale-ventrale possa estendersi anche alla corteccia pre- 
frontale (Wilson et al., 1993), sebbene né le registrazioni 
di cellule singole né gli studi di brain imaging abbiano 
dato risultati costanti nel dimostrare una tale dissociazio- 
ne nella corteccia prefrontale. Più costante appare invece 


la relazione fra correlati neurali della memoria di 
spaziale e non spaziale, se si considerano le diff 
nella lateralizzazione. La Figura 12.14a mostra le ai 
attivazione prefrontali, osservate in venti differenti 
fMRI e PET che avevano come oggetto la memoi 
voro. Nella figura sono visibili più di venti foci, di 
la maggior parte di questi studi ha rilevato mo 
aree di attivazione. La meta-analisi porta evidenze 
re dell'ipotesi che i compiti spaziali siano assodi 
l'attivazione della corteccia prefrontale destra, ei ci 
non spaziali attivino in genere l'emisfero sinistro, è 
se in molti studi l'attivazione osservata era bilateral 
1 compiti non-spaziali possono implicare sia 
verbali che non-verbali. Per portare soltanto un es 
di questi ultimi, in un esperimento all'inizio della 
si presentano tre oggetti, come una campana, un mi 
lo e una sedia. Dopo un certo intervallo di tempo, 
senta ai soggetti un singolo stimolo-test (probe) e il 
pito consiste nel giudicare se si tratta di uno dei ti 
getti visti in precedenza. È abbastanza probabile d 
questo compito, i soggetti si servano di una strati 
codificazione verbale per memorizzare gli stimoli. 
durre al minimo questa possibilità i ricercatori 
usato figure senza senso, ma anche in questo caso 
getti possono attribuire agli item etichette verbal 
esempio, «questi ghirigori mi ricordano la capigliat 
ruffata di mia sorella»). Quindi al presente è diffici 
bilire in modo definitivo se la corteccia prefronta 
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)ME FUNZIONA IL CERVELLO 


erazioni corticali-subcorticali nelle funzioni esecutive 


îzioni esecutive non sono limitate ai lobi frontali. Per esempio, 
o parietale prende parte ai processi dell'attenzione spaziale, 
do alla concentrazione sugli stimoli importanti. E l'ippo- 
) può essere visto come un sistema esecutivo per la coordina» 
in quanto collega tra loro le rappresentazioni di aree corticali 


le relazioni tra i lobi frontali, i gangli della base e il cervelletto 
0 attratto un notevole interesse. Si sono messe in discussione 
ore tradizionali, che limitano la funzione di queste due struttu- 
ali al controllo motorio, cioè alla preparazione, all'esecu- 
1 e al controllo dei movimenti. Oggi si ritiene probabile che i 
lla base e il cervelletto formino con la corteccia prefrontale 
integrata, che sostiene le funzioni esecutive d'ordine supe- 
connesse con la cognizione, 
prove che i gangli della base e il cervelletto avrebbero un ruo- 
Ù cognitivo sono venute da tre filoni di ricerca. In primo luogo, 
la tecnica di marcatura retrograda, Peter Strick del Veterans 
nistration Hospital di Syracuse, New York, ha esplorato le 
zioni subcorticali alla corteccia prefrontale dorsolaterale della 
(Middleton e Strick, 1994), Poiché la marcatura è in grado 
are le sinapsi, è stato possibile confermare che aree dei 
della base e del cervelletto innervano la corteccia dorsolate- 
ite proiezioni talamiche. In secondo luogo gli studi PET ri- 
lo costantemente attivazione nei gangli della base, e ancor più 
letto, anche quando il compito di controllo e quello speri- 
richiedono la stessa quantità di movimento manifesto 
‘attivazione nel cervelletto è maggiore quando i soggetti 
fano un associato semantico a un sostantivo (per esempio, 
lare în relazione a mela), in confronto a una condizione di 
o in cui ripetono semplicemente la parola-target (mela). In 
luogo le prestazioni dei pazienti affetti da morbo di Parkinson 
la disturbi cerebellari sono scarse nei test neuropsicologici della 
e dei lobi frontali. 
stano però oscuri i contributi relativi delle componenti subcor- 
‘che formano le reti corteccia-gangli della base e corteccia-cer- 
Una possibile spiegazione è che, nei pazienti con patologie 
gli della base o del cervelletto, i problemi frontali siano di 
etto. In seguito a queste patologie si è rilevato un ipometa- 
o del lobo frontale; quindi è possibile che i deficit non rifletta- 
alie dell'elaborazione nei gangli della base 0 nel cervellet- 
dipendano piuttosto da alterazioni secondarie nell'attività 
frontali. 
seconda possibilità è che i gangli della base e il cervelletto 
Ntecipino in modo diretto alle funzioni esecutive dei lobi frontali. 
riguardo, i nuovi strumenti analitici messi a nostra disposi- 
dalle neuroscienze cognitive appaiono molto promettenti. | 
st neuropsicologici come il Wisconsin Card Sorting Task consento- 
soltanto confronti grossolani tra deficit funzionali. | problemi na- 
dalla grande complessità del compito. I:soggetti devono valu- 
Stimoli multidimensionali, tenere una registrazione mentale del- 
lisposte più recenti, generare ipotesi sulla regola di ordina- 
delle carte, e in più essere flessibili e pronti a cambiare l'ipo- 
si in base al feedback che ricevono dopo ogni risposta. | problemi 


che si evidenziano în questo compito possono derivare dall'incapa- 
cità di eseguire le diverse operazioni. Ma per isolare le varie compo- 
nenti operative — ovvero le operazioni — sono necessari compiti più 
sensibili e saldamente radicati nella teoria. 

Adrian Owen e i suoi collaboratori (1993) alla Cambridge Uni- 
versity hanno identificato un'interessante dissociazione tra pazienti 
frontali e parkinsoniani, grazie ai due compiti illustrati nella Figura 
A, entrambi fondati su una lieve variante del Wisconsin Card Sorting 


Condizioni del cambio 


di compito 
idestramento| Risposta Irrilevanza 
perseverativa —appresa 
Dimensione: 
target Forma Grandezza Colore 
irrilevante 
(distrattore) Colore Forma Grandezza 
invariante Grandezza Colore Forma 
14 
[E Controlli 
Frontali 


e 


EE Parkinsoniani 


Medie degli errori 


a 


Risposta = Irrilevanza 
‘perseverativa appresa 
Condizione 


A Dissociazione fra i contributi dei lobi frontali e dei gangli della base 
al cambio di compito, Entrambi i compiti sono varianti del Wisconsin 
Card Sorting Task. | soggetti devono apprendere la regola corretta per 
classificare le carte, procedendo per tentativi ed errori. A ogni prova 
Viene presentata al soggetto una carta con due stimoli che variano 

su due di tre possibili dimensioni: forma, colore e grandezza. Il valore 
sulla terza dimensione è fîsso (invariante) per ogni data condizione. 

AI termine dell'addestramento, | soggetti vengono sottoposti a test 

in due condizioni di cambio del compito. Nella condizione di risposta 
perseverativa, in seguito al cambio del compito-la precedente 
dimensione-target diventa Îl nuovo distrattore; la nuova dimensione: 
target era, prima del cambio, quella invariante. Nella condizione 

di irrilevanza appresa, la dimensione-target eta stata prima del cambio 

il distrattore, mentre il nuovo distrattore era stato in precedenza 

la dimensione invariante. | pazienti frontali mostrarono un deficit 
selettivo nella condizione di risposta perseverativa, mentre nei pazienti 
«con morbo di Parkinson il deficit selettivo si evidenziò nella condizione 
di irrilevanza appresa, Adattata da Owen et al. (1993). 
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Task. | soggetti dovevano scoprire che la regola per ordinare le carte 
cambiava da una dimensione a un'altra. La modifica essenziale in- 
trodotta in questo esperimento era che gli stimoli non variavano si- 
multaneamente in tutte e tre le dimensioni. Per esempio, durante le 
prime prove, la forma poteva essere la dimensione-target, il colore 
poteva essere la dimensione irrilevante (il distrattore) e la grandezza 
essere la dimensione costante (invariante). Le condizioni differivano 
rispetto alla manipolazione cui erano soggette le tre dimensioni al 
cambiare della regola per l'ordinamento delle carte. Nella condizio- 
ne di risposta perseverativa, la grandezza poteva diventare la di- 
mensione-target e la forma la dimensione irrilevante, perciò i sog- 
getti potevano continuare a rispondere erroneamente in base alla 
forma. Nella condizione di «irrilevanza appresa» il colore poteva di- 
ventare il target e la grandezza la dimensione irrilevante. In questa 
condizione la risposta perseverativa non sarebbe stata possibile, 
poiché era la forma ora a essere costante. Piuttosto gli errori pote- 
Vano essere dovuti o all'incapacità di rispondere a una dimensione 
în precedenza irrilevante oppure alla tendenza a rispondere a una 
dimensione nuova. 

Rispetto ai soggetti di controllo, i pazienti frontali mostrarono 
deficit selettivi nella condizione di risposta perseverativa. Dopo il 
‘cambio di regola, questi soggetti continuavano a rispondere in base 
alla dimensione-target precedente, dato che ciò forse rifletteva la 
loro incapacità di inibire informazioni rilevanti per il compito e at- 
tivate di recente. Questi pazienti non mostrarono invece problemi 
nella condizione di irrilevanza appresa. | pazienti parkinsoniani trat- 
tati con L-dopa esibirono il profilo opposto: commettevano pochi 
errori perseverativi, ma avevano difficoltà nel rispondere a una di- 
mensione che in precedenza era stata irrilevante. Studi ulteriori sa- 
ranno necessari per capire se ciò riflette l'eccessiva inibizione di 
questa dimensione, o invece la tendenza a rispondere a una di- 


stra ha un ruolo chiave nei compiti non spaziali che 
coinvolgono la memoria di lavoro in generale, oppure 
soltanto in quelli che permettono al soggetto di ricorrere 
a una ricodifica verbale. Ciononostante, il quadro com- 
plessivo depone a favore dell'ipotesi che la memoria di 
lavoro presenti una distinzione tra emisferi sulla base del 
contenuto informazionale, distinzione che sembra ripro- 
durre i fenomeni di lateralizzazione osservati anche nella 
percezione (si veda il Capitolo 10). 


Teorie avanzate per spiegare la specializzazione 
funzionale nella corteccia prefrontale laterale: 
ipotesi basate sull'elaborazione dell'informazione 


Un secondo approccio teorico per distinguere a livello 
funzionale i vari centri della corteccia prefrontale è in- 
centrato sul processo di elaborazione dell’informazione. 
Le diverse regioni sono forse reclutate in funzione del 
tipo di elaborazione richiesto da un particolare compito? 


mensione nuova. Questo esperimento, comunque, di 
elegante come alla base di certe somiglianze superficiali, 
nifestano nei test neuropsicologici standard, possano e 
componenti operative dissociabili. 

Attualmente si persegue una strategia simile anche pe 
chiarire la relazione tra la corteccia prefrontale e il ce 
al., 1996). Julie Fiez della Washington University di St. Louis 


e nel cervelletto destro. Secondo la Fiez questa rete po 
del circuito fonologico, postulato dal modello della memi 
proposto da Baddeley. Il modello di circuito fonologico rappi 
nella Figura B consiste di tre operazioni: un deposito 
contiene le rappresentazioni fonologiche delle parole; un proa 
colatorio, che rinfresca queste rappresentazioni attraverso 
ne subvocalica; infine, per gli stimoli visivi, un processo. 
che traduce in rappresentazioni fonologiche le stringhe di 
te, percepite attraverso la visione. Perciò, quando si pri 
getto una lista di parole da ricordare, questi stimoli visivi. 
dificati in rappresentazioni fonologiche, che vengono poi 
mentalmente per mantenere attive le parole entro la memoria 
ro, Se la presentazione degli stimoli avviene nella modalità i 
ricodifica non è più necessaria: gli stimoli attivano rappres 
stenute dalla ripetizione subvocalica. 

A questo punto possiamo chiederci se queste comp 
ve della memoria di lavoro verbale siano associate a pal 
re neurali. Ricerche precedenti avevano suggerito una possibi 
zazione parietale per il deposito fonologico. La Fiez ha 
ventuale esistenza di dissociazioni funzionali tra la corteccia 
le e il cervelletto. In particolare ha avanzato l'ipotesi che le 


Consideriamo due compiti in cui deve intervenire la 
moria di lavoro. In un test standard di discrimina 
ritardata tra due oggetti (delayed matching to sample ti 
Viene presentato uno stimolo e i soggetti devono mi 
nerne una rappresentazione mentale fino alla compa 
del probe. Come abbiamo già visto, questi compiti coi 
volgono la corteccia prefrontale laterale. Lo sperimei 
tore può aumentare la difficoltà del compito richiede 
ai soggetti la manipolazione mentale di queste rappi 
sentazioni transitorie. Una delle varianti più usat 
questo compito è il test «n-back» [letteralmente, 
tro-n] (Figura 12.15), in cui sul display compare un fl 
continuo di stimoli e il soggetto deve produrre una ri 
sta soltanto quando lo stimolo presentato corrispond 
uno apparso n item prima. Nella versione più sempli 
del test, n è uguale a 1 e la risposta deve essere pro 
quando lo stesso stimolo compare in due prove s 
ve. Nelle versioni più complicate, n può essere ug 
superiore a 2. Nei compiti «n-back» non è suffii 
semplicemente mantenere una rappresentazione dé 
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Cervelletto 
laterale destro 


Aree 44 e 45 


dd 


delle componenti il circuito fonologico della memoria di lavoro. 
‘compito consiste nel ricordare una lista di parole scritte, 

che il circuito fonologico sia costituito da (almeno) tre 
‘associate con la corteccia premotoria/prefrontale, il cervelletto 
e posteriore dell'emisfero sinistro. La presentazione degli stimoli 
uditiva elimina la necessità della loro ricodifica, 


N presentati di recente: il buffer della memoria di la- 
ro deve essere costantemente aggiornato, al fine di rin- 
Ktiare lo stimolo che corrisponde a quello attualmente 
U display. Compiti come il test «n-back» richiedono sia 
Mantenimento che la manipolazione delle informazio- 
inella memoria di lavoro. 

Figura 12.14b descrive lo stesso set di foci di attiva- 
ne individuato dalla meta-analisi degli studi di ima- 
ma questa volta con dati ricodificati, Come si può 
ere dalla figura, la differenza fra i compiti di «solo 
intenimento» e di «mantenimento più manipolazio- 
dà luogo a una mappa che prefigura una distinzione 
so dorso-ventrale tra siti della corteccia prefrontale. 
lcompiti «m-back» colgono un aspetto essenziale della 
nzione prefrontale, mettendo in particolare risalto la 
attiva della memoria di lavoro. Pensiamo a ciò che 
îide quando mettiamo mano al portafoglio per pagare 
fonto, dopo aver pranzato al ristorante. Non solo dob- 
mo ricordare a quanto ammonta la cifra, ma anche 
colare la mancia. La memoria di lavoro non soltanto 


45 dell'emisfero sinistro siano essenziali per la ricodifica fonologica. 
A sostegno di questa tesi, vi è il dato che queste aree sono attive 
non soltanto durante i compiti di memoria di lavoro che comporta- 
no la ripetizione subvocalica, ma anche durante i compiti che richie- 
dono un giudizio fonologico (per esempio, dire se la vocale e nella 
parola held è lunga o breve). Il ruolo del cervelletto, invece, potreb- 
be essere limitato alla ripetizione. 

Numerosi studi PET hanno rivelato che durante il movimento 
manifesto (overt) e quello occulto, covert (o immaginato) si attivano 
le stesse strutture. Perciò è possibile che durante l'articolazione sub 
vocalica il cervelletto sia attivato allo stesso modo che nel discorso a 
voce alta, 

Questa analisi può spiegare perché l'attivazione del cervelletto 
Venga trovata in molti studi PET sulla memoria di lavoro, anche 
quando i compiti di controllo e quelli sperimentali comportano la 
Stessa quantità di movimento manifesto. Ciò che resta da vedere è 
se Il cervelletto abbia un ruolo essenziale in questo aspetto della 
memoria di lavoro, o se sia semplicemente parte di una rete che so- 
stiene il discorso subvocalico. In quest'ultimo caso il ruolo del cer- 
velletto sarebbe ancora strettamente associato alle sue funzioni mo- 
torie. Tuttavia è possibile che la capacità di sostenere le rappresen- 
tazioni fonologiche dipenda dalla ripetizione subvocalica. Se così 
fosse, ci dovremmo aspettare di osservare deficit dell'analisi fonolo- 
gica nei pazienti con lesioni cerebellari. 

Per rispondere a questi quesiti occorrerà attendere studi ulterio- 
rl. Per il momento possiamo solo riconoscere che le neuroscienze 
cognitive hanno aperto nuove frontiere all'esplorazione dei mecca- 
nismi con cui il cervello sostiene l'attuazione dei comportamenti 
complessi. Le funzioni esecutive non risiedono in una singola strut- 
tura ma sono il prodotto dell'interazione di vari sistemi neurali, cor- 
ticali e subcorticali. 


mantiene attive le informazioni rilevanti per il compito, 
ma è anche responsabile della loro manipolazione in vi- 
sta di particolari scopi comportamentali (Petrides, 2000). 
| compiti come i test sulla memoria recente e il selfsorien- 
ted pointing task riflettono il continuo aggiornamento 
della memoria di lavoro. Entrambi questi tipi di compiti 
richiedono che i soggetti si ricordino se hanno già incon- 
trato un certo stimolo e il contesto in cui ciò è avvenuto. 
Non altrettanto evidente è invece il collegamento tra 
memoria della sorgente e memoria di lavoro. Da un Jato la 
memoria della sorgente è una forma di memoria conte- 
stuale la quale, per definizione, richiede il ricordo del con- 
testo in cui si è fatta esperienza di qualcosa. Ma dall'altro, 
la memoria della sorgente è una forma di memoria a lun- 
go termine e nei test per questo tipo di memoria i pazienti 
con lesioni prefrontali non manifestano, in genere, alcun 
problema. Tuttavia il deficit nei compiti di memoria della 
sorgente riguarda soprattutto le informazioni relative alla 
fonte di un apprendimento, Non è chiaro se, interrogati in 
merito alla fonte di informazioni apprese prima dello sta- 
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Condizione 1-back 


Condizione 2-back 


12.1 5 Nei compiti «n-back» il soggetto deve rispondere solo quando 
lo stimolo corrisponde a uno apparso n prove prima. | contenuti della 
memoria di lavoro devono essere costantemente manipolati, man mano 
che il target viene aggiornato a ogni prova. 


bilirsi del loro disturbo neurologico, questi pazienti mo- 
strerebbero gli stessi problemi. Ciononostante, se pensia- 
mo alla memoria di lavoro come a un deposito per le rap- 
presentazioni transitorie e per la manipolazione di tali 
informazioni, perché la memoria della sorgente dovrebbe 
avere deficit specifici? Una possibile ipotesi è che la me- 
moria della sorgente richieda l'integrazione di più fonti di 
informazione diverse. La corteccia prefrontale potrebbe 
essere importante in questo processo di integrazione, forse 
per via del fatto che, perché questi collegamenti possano 
aver luogo, le rappresentazioni devono essere mantenute 
(Prabhakaran et al., 2000). 


Selezione delle informazioni rilevanti 


per il compito 


Come si è già detto, il comportamento orientato a un 
fine richiede che abbia luogo una selezione delle infor- 
mazioni rilevanti per il compito. Questo processo di se- 
lezione è una caratteristica fondamentale dei compiti che 
coinvolgono la corteccia prefrontale laterale. Consideran- 
do la funzione prefrontale in questa prospettiva, l'enfasi 
si sposta da un suo ruolo nella memoria a un ruolo con- 
nesso con l'allocazione delle risorse attenzionali. 
Supponiamo che una ragazza stia raccontando a un'a- 
mica di un suo recente viaggio a San Francisco (Figura 
12.16), e di come uno dei momenti più significativi sia 
stato quando ha attraversato il Golden Gate Bridge. Nel 


descrivere la bellezza di questa struttura che con id 
loni torreggianti all'imbocco della baia collega 
con Marin County, la ragazza attiverà un gran n 
informazioni semantiche contenute nella memoria 
go termine, informazioni relative alla posizione, 
ma e al colore del ponte, come pure informazioni | 
diche relative alla sua visita al ponte. Secondo il mé 
della memoria di lavoro, si formerà un file tempo 
contenente tutte queste informazioni. Suppo: 
che l'amica ponga alla ragazza una domanda su 
cisa caratteristica del ponte, per esempio il coloi 
domanda richiede che un particolare elemento d 
di informazioni acquisti rilevanza rispetto agli a 
poter rispondere alla domanda dell'amica, la ri 
deve essere in grado di selezionare questa info 
entro i contenuti della memoria di lavoro. 

Art Shimamura (2000) della University of 
ha sostenuto che la corteccia prefrontale può esseri 
cettualmente rappresentata come un filtro dinami 
corteccia frontale è un deposito di rappresentazi 
leziona le informazioni più rilevanti per dare ri: 
richieste del compito. La memoria di lavoro è 
passivo substrato delle rappresentazioni; essa ri 
l'intervento di una componente attenzionale, in 
scopo dell'individuo modifica la rilevanza delle d 


È davvero 
dorato? 


12.16 1a corteccia prefrontale non soltanto funziona da buffer 
della memoria di lavoro, ma può anche fornire un meccanismo di inibi 
che evidenzia le informazioni più rilevanti rispetto al compito al mo 

in esecuzione. Quando il soggetto viene interrogato sul colore del Gal 
Gate Bridge, le informazioni relative alla posizione e alla forma del pi 
vengono inibite. 4 
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‘azionali. In un compito spaziale di risposta 
l'informazione critica è data dalla posizione 
o; in una versione del compito incentrata sulle 
(che dell'oggetto, l'informazione critica è la for- 
Ilo stimolo. 
iò un danno al filtro dinamico spiegare la gamma 
icit esibiti dai pazienti con lesioni alla corteccia 
tale laterale? E questa teoria potrebbe costituire 
ione alternativa per le difficoltà incontrate da 
| pazienti nei compiti di memoria della sorgente? 
considerando che la memoria del contesto è in ge 
‘secondaria alla memoria del contenuto. Raramente 
no bisogno di ricordare dove abbiamo appreso una 
| cosa, di solito è sufficiente che ricordiamo l’infor- 
one in quanto tale. Siamo perfettamente in grado di 
Una torta se ricordiamo come vanno combinati 
dienti, senza per questo ricordare il libro di cuci- 
a cui abbiamo preso la ricetta per fare quel dolce la 
i volta. (Quando però dimentichiamo qualche pas- 
della preparazione, è utile sapere dove possiamo 
e quell’informazione.) Data l'asimmetria fra me- 
:l contenuto e memoria del contesto, è ragione- 
e che la memoria della sorgente richieda una 
Ntità sproporzionata di attenzione. Si può supporre 
ippresentazioni del contenuto siano più salienti, 
di meno sensibili a una perdita di attenzione. Per re- 
rare il contesto ignorando al tempo stesso il conte- 
o, Gi vogliono risorse maggiori. Nel leggere una frase 
raiamo il significato, prestando ben poca attenzio- 
tti superficiali come il carattere di Stampa o il 
del testo in cui si trova. Queste informazioni su- 
li sono ancora recuperabili, ma soltanto se com- 
Quno sforzo volontario per codificarle. 
ipotesi che i lobi frontali giochino un ruolo critico 
cionare le informazioni rilevanti per il compito 
gare i problemi che i pazienti frontali incontrano 
in Card Sorting Task, compito in cui il s0g- 
o deve classificare stimoli multidimensionali (si ritor- 
lla Figura 12.4). I partecipanti apprendono per tenta- 
{ errori, formulando ipotesi su quali informazioni 
O rilevanti e quali no; essi devono perciò imparare a 
fe attenzione alla dimensione corretta e, al tempo 
filtrare le informazioni relative alle altre due di- 
. I pazienti frontali hanno difficoltà a compiere 
Sta operazione e sono particolarmente inclini a errori 
erativi, cioè continuano a classificare le carte se- 
lo la regola vecchia, anche quando è stato detto loro 
quella regola non è più valida. Questa tendenza può 
considerata un deficit di selezione. Dopo che ha 
leso a concentrare l’attenzione su una dimensione 
molo, una persona con un danno al lobo frontale 
Izzata su di essa. 
l'ipotesi del filtro offre inoltre la possibilità di apprez- 
Il ruolo del lobo frontale nei compiti che richiedono 
piego minimo di memoria. Nel test di Stroop, i pa- 
frontali esibiscono un effetto di interferenza più 


intenso. In questo test si presenta ai soggetti una lista di 
parole, scritte in inchiostro colorato, che corrispondono 
al nome di alcuni colori, come rosso, verde o blu. Nella 
«condizione congruente» vi è corrispondenza tra il nome 
del colore e il colore dell'inchiostro di stampa; nella 
«condizione incongruente» nome e colore della stampa 
non corrispondono (si veda la Figura 4.5). Con anni di 
esperienza nella lettura, tutti noi siamo spinti a leggere le 
parole anche quando il compito ci richiede di ignorarle 
per prestare attenzione soltanto al colore; perciò le perso- 
ne sono più lente nel rispondere agli stimoli incongruen- 
ti che a quelli congruenti. Questa differenza è ancora più 
forte nei pazienti con lesioni del lobo frontale. 

Con un'elegante serie di esperimenti, Sharon Thom- 
pson-Schill, Mark D'Esposito e i loro collaboratori (1997, 
1998) hanno sottoposto a verifica l'ipotesi del filtro dina- 
mico. Per queste ricerche si è utilizzato un compito di ge- 
nerazione semantica: a ogni prova veniva presentato un 
Sostantivo e il soggetto doveva generare una parola a esso 
associata dal punto di vista semantico. Come si è detto 
nel Capitolo 9, i primi studi PET sul linguaggio avevano 
evidenziato che, in confronto a un compito di semplice 
lettura di nomi, il compito di generazione provocava un 
aumento dell'attivazione nell’area 44, ovvero nel giro 
frontale inferiore dell'emisfero sinistro, una regione si- 
tuata subito davanti all'area di Broca. Secondo una delle 
ipotesi avanzate per spiegare questo risultato, tale regio- 
ne poteva essere una componente critica della memoria 
semantica. Secondo un'ipotesi alternativa, l'attivazione 
prefrontale poteva riflettere il richiamo di termini asso- 
ciati al target sul piano semantico (informazioni che sa- 
rebbero depositate nelle regioni posteriori della corteccia) 
e il loro ingresso nella memoria di lavoro. 

Per verificare quale di queste ipotesi fosse corretta, 
Thompson-Schill e collaboratori hanno messo a confron- 
to i quadri di attivazione del cervello durante due compi- 
ti di generazione di verbi, compiti che differivano rispet- 
to al tipo di selezione richiesto (Figura 12.17). Nella con- 
dizione di «bassa selezione» ogni nome era associato a un 
singolo verbo. Per esempio, quando si chiedeva ai sogget- 
ti di nominare l’azione associata con la parola forbici, 
quasi tutti rispondevano tagliare. Nella condizione di 
«alta selezione» a ogni nome corrispondeva un gran nu- 
mero di verbi associati. La parola corda, per esempio, am- 
mette una molteplicità di risposte legittime come legare, 
prendere al lazo, attorcigliare. Le due condizioni imponeva- 
no richieste molto simili alla memoria semantica: il sog- 
getto doveva comprendere il sostantivo-target e richia- 
mare dalla memoria le informazioni semantiche associate 

a quel nome. La previsione era che il quadro di attivazio- 
ne nella corteccia prefrontale inferiore risultasse simile 
nelle due condizioni, e che tale attivazione fosse superio- 
re a quella rilevata in una condizione di base in cui i sog- 
getti dovevano semplicemente leggere le parole. Ma se 
questa regione era coinvolta nella selezione, allora si do- 
veva osservare un’attivazione maggiore nella condizione 
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12.1 7 Partecipazione della 
corteccia frontale inferiore 

alla selezione della risposta. 

(a) Il compito di generazione di verbi 
può basarsi su sostantivi associati con 
molte azioni (condizione di alta 
selezione) oppure con poche 
(condizione di bassa selezione), 

(b) Le aree in arancio sono quelle 
che mostrano la maggiore attività 
nella condizione di alta selezione, 
(c) Sovrapponibilità delle lesioni 

di pazienti che esibivano difficoltà 
nella condizione di alta selezione. 
(b) Da Thompson-Schill et al. (1997). 
(€) Da Thompson-Schill et al. (1998), 


di «alta selezione». I risultati dell'esperimento hanno de- 
posto chiaramente a favore di questa seconda ipotesi. 

Prove convergenti sono emerse da uno studio di neuro- 
psicologia (Thompson-Schill et al., 1998). Nella condizio- 
ne di «alta selezione», i pazienti con lesioni alla corteccia 
frontale inferiore dell'emisfero sinistro fallirono circa il 
15% delle prove. Il dato interessante è che questi errori 
non erano dovuti alla generazione di un verbo sbagliato, 
ma piuttosto al fatto che i pazienti non riuscirono a dire 
neppure un verbo entro 30 s o si limitarono a leggere i so- 
stantivi. Questi errori non si manifestarono nella condi- 
zione di «bassa selezione», nella quale, anzi, i pazienti non 
fecero praticamente errori. L'incapacità di generare un 
verbo associato è indice, in questi pazienti, di un proble- 
mma di selezione, Le stesse persone non hanno, infatti, al- 
cuna difficoltà a giudicare che le parole corda e attorcigliare 
sono associate, ma si bloccano quando devono scegliere 
una risposta entro un insieme di possibili candidati. 

È importante notare che, in confronto a un compito 
di base che prevedeva la semplice ripetizione, il compi- 


etere 
——_* Ruotare 


> Rotolare 


———+*_ Tagliare 


Alta selezione 


Bassa selezione 


to di generazione semantica produceva un aumento 
l'attivazione anche nel lobo temporale sinistro, are 
è fra i probabili candidati a essere il magazzino a lì 
termine delle informazioni semantiche. Questa ip 
ha ricevuto conferma dai risultati di uno studio di 
low-up (Thompson-Schill et al., 1999). I soggetti fi 
addestrati a produrre due tipi diversi di risposte: in 
caso dovevano dire il nome di un'azione associata 
stantivo, nell'altro dire il colore a esso associato. 
iniziale di sessioni rivelò che entrambi i compiti 
nerazione coinvolgevano le aree corticali prefronti 
temporali, e dimostrò che la stessa regione front 
riore era reclutata per entrambi i tipi di associazi 
mantiche. Quello che qui ci interessa rilevare è ciò: 
stato osservato nelle altre serie di sessioni. Ai so; 
presentata la stessa lista di nomi. In una condizion 
rimentale essi dovevano eseguire lo stesso compito1 
nerazione svolto nella prima serie di sessioni; nell! 
condizione, dovevano svolgere l’altro compito. Q 
manipolazione ha rivelato un'interessante dissoci 


12. Le funzioni esecutive e i lobi frontali 511 


risposta BOLD fra corteccia prefrontale e tempora- 
. L'attivazione prefrontale aumentò nelle sessioni in cui 
vano i requisiti del compito di generazione, con- 
izioni che probabilmente imponevano un livello alto 
selezione e di filtro. Nel lobo temporale si osservò un 
attern differente: qui l'attivazione diminuì nella secon- 
î serie di sessioni, sia quando le condizioni di genera- 
one restavano uguali sia quando erano diverse. Tale di- 
nuzione in caso di ripetizione è stata osservata in mol- 
idi di brain imaging sugli effetti di priming (si veda 
ipitolo 8). Il fatto che la diminuzione sia stata osser- 
ta anche quando cambiavano i requisiti per la genera- 
e semantica è in accordo con l'ipotesi che gli attri- 
uti semantici, rilevanti o irrilevanti che siano per il 
mpito in atto, vengano attivati automaticamente alla 
presentazione dei sostantivi. La corteccia prefrontale ap- 
licherebbe dunque un filtro dinamico per selezionare le 
azioni rilevanti rispetto alle esigenze imposte dal 
ompito in atto. 


Itfiltraggio è un processo inibitorio 


filtraggio dinamico può influenzare i contenuti dell’e- 
zione in almeno due modi diversi. Uno consiste nel 
risaltare le informazioni focalizzate dall'attenzione. Per 
gmpio, quando prestiamo attenzione a una certa loca- 
spaziale, si acuisce la nostra sensibilità per cogliere 


Ò essere eliminato socchiudendo gli occhi fino a rende- 
illeggibili le parole. Come in qualunque situazione di 
congiuntura economica, queste due possibilità non 
Si escludono a vicenda. Se la quantità di risorse a disposi- 
è fissa, ciò che si spende per una certa cosa limita la 
‘quantità che resta disponibile per le altre. 

Nei compiti comportamentali spesso è difficile distin- 
Were tra modalità di controllo facilitatorie e inibitorie. 
fa, da quanto emerge dagli studi elettrofisiologici, parla- 
re di perdita di controllo inibitorio pare essere il modo 
Migliore per descrivere la disfunzione dei lobi frontali. 
rt Knight della University of California ha registrato 
potenziali evocati in gruppi di pazienti con disturbi 
eurologici localizzati (Knight e Grabowecky, 1995). Nel- 
erimento più semplice i soggetti udivano dei suoni e 
nm dovevano produrre alcuna risposta. Rispettando le 
sioni, le risposte evocate erano attenuate nei pazien- 
con lesioni della corteccia temporo-parietale, in con- 
nto ai controlli. Questa differenza si manifestava circa 
ms dopo l'insorgere dello stimolo, ovvero nel momen- 
to în cui presumibilmente il segnale raggiungeva la cor- 
ccia uditiva primaria. Con ogni probabilità questa atte- 
lazione riflette una perdita di tessuto nella regione che 
a il segnale evocato. Più curioso è l'aspetto illustrato 
la Figura 12.18: nei pazienti con lesioni al lobo fronta- 
| le risposte evocate aumentavano di intensità. Tale au- 


mento non fu osservato nelle risposte evocate ai livelli 
subcorticali, quindi l’effetto non rifletteva un aumento 
generalizzato della responsività sensoriale, ma piuttosto 
era limitato alla corteccia. 

La mancata inibizione delle informazioni irrilevanti ri- 
sultò più evidente quando i soggetti furono addestrati a 
prestare attenzione agli stimoli acustici inviati a un orec- 
chio e a ignorare suoni simili inviati all’altro; nei diversi 
blocchi di prove, cambiava l'orecchio su cui doveva con- 
centrarsi l'attenzione. Questa procedura permette di va- 
lutare la risposta evocata a stimoli identici in set atten- 
zionali diversi (per esempio, la risposta ai suoni che giun- 
gono all'orecchio sinistro quando su di essi si concentra 
l'attenzione, o quando invece sono ignorati). Nei soggetti 
normali queste risposte divergono dopo 100 ms circa: si 
osserva allora un aumento dell'ampiezza della risposta 
evocata al segnale a cui si presta attenzione. Questa diffe- 
renza è assente nei pazienti con lesioni prefrontali, în 
particolare per gli stimoli presentati all'orecchio contro- 
lesionale. Ciò che accade è che lo stimolo disatteso riceve 
una risposta più intensa, il che è in accordo con la teoria 
che i lobi frontali modulino la rilevanza dei segnali per- 
cettivi, inibendo le informazioni su cui non si concentra 
l’attenzione. Siamo sottoposti a un continuo bombarda- 
mento di stimoli. La nostra capacità di rispondere in 
modo appropriato richiede di riuscire a selezionare le 
informazioni rilevanti per il compito da eseguire. 

Lo studio appena descritto mette in luce come l'effetto 
dell’inibizione sia quello di minimizzare l'impatto delle 
informazioni percettive irrilevanti. Questo stesso mecca- 
nismo si applica anche ai compiti di memoria che richie- 
dono il mantenimento delle informazioni. Pensiamo, di 
nuovo, alla scimmia sottoposta al compito di risposta ri- 
tardata. La scimmia vede deporre il cibo in uno dei poz- 
zetti, dopo di che il pannello che chiude la gabbia viene 
abbassato per tutto il periodo di ritardo. Ma nel frattem- 
po la mente della scimmia non smette di funzionare; l'a- 
nimale vede e sente il pannello che si abbassa, si guarda 
attorno per tutta la durata del ritardo e forse contempla 
la propria fame. Tutti questi eventi che intervengono a 
frapporsi possono distrarre l'animale e fargli dimenticare 
in quale buca è stato deposto il cibo. Per portare a termi- 
ne la prova con successo, la scimmia deve ignorare tutte 
le distrazioni e continuare a tenere viva nella mente la 
rappresentazione della risposta che deve produrre. Tutti 
noi abbiamo fatto qualche volta l'esperienza di fallire in 
situazioni simili. Un amico ci ha dato il suo numero di 
telefono, ma lo abbiamo dimenticato. Il problema non 
dipende dalla mancata codificazione del numero nella 
memoria. Qualcos'altro attira la nostra attenzione e noi 
non riusciamo a impedire di venire distratti. Questo pun- 
to è evidenziato dal fatto che i primati con lesioni pre- 
frontali riescono meglio nei compiti di risposta ritardata 
quando, durante il ritardo, nella stanza viene fatto il buio 
(Malmo, 1942) o in seguito alla somministrazione di so- 
stanze che fanno diminuire la distraibilità. 
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12.18 Nei pazienti con lesioni alla corteccia prefrontale laterale, i potenziali evocati evidenziano deficit nell'azione di filtro. (a) Le risposte 
dal rumore di uno scatto metallico in tre gruppi di pazienti neurologici; i soggetti non dovevano produrre alcuna risposta al rumore. Il primo picco 


compare a circa 8 ms e riflette l'attività neurale del collicolo inferiore. Il secondo picco positivo si forma intorno a 30 ms, per cui è chiamato P30, et 
le risposte neurali nella corteccia uditiva primaria. Entrambe le risposte sono normali nei pazienti con danni parietali. Il secondo picco appare invedi 
nei pazienti con danni temporo-parietali, a seguito della perdita di neuroni nella corteccia uditiva primaria. Nei pazienti con lesioni frontali la risposta? 
della corteccia uditiva appare amplificata; ciò suggerisce una perdita dell'inibizione esercitata dal lobo frontale sul lobo temporale, Si noti che per! 

di controllo la risposta evocata è della stessa grandezza in ciascun grafico. (b) Grafici che rappresentano la differenza tra le onde evocate da 

a cui il soggetto prestava attenzione oppure che ignorava. | soggetti furono addestrati a concentrarsi sui toni che percepivano con l'orecchio 

o con il destro. La risposta evocata dai toni ignorati veniva sottratta dalla risposta evocata dai toni su cui si concentrava l'attenzione. Nei soggetti & 
gli effetti dell'attenzione si manifestano intorno a 100 ms, tramite la maggiore ampiezza di un'onda negativa (N100). Nei pazienti con lesioni nella1 
prefrontale destra non si osservano effetti dell'attenzione per i toni controlesionali presentati all'orecchio sinistro, mentre gli effetti sono normali peri 
ipsilesionali. | pazienti con lesioni prefrontali sinistre mostrano una riduzione degli effetti dell‘attenzione sia con i toni controlaterali che con quellî. 


ipsilaterali. Adattata da Knight e Grabowecky (1995). 


La mancanza di inibizione può anche spiegare la dis- 
sociazione fra memoria di riconoscimento e memoria re- 
cente. I soggetti devono ricordare tutti gli stimoli, poiché 
non sanno quale apparirà come sonda (probe) nelle pro- 
ve. Mentre si codifica uno stimolo gli si presta attenzio- 
ne; il costo dell'operazione è l’inibizione degli stimoli 
precedenti. Il grado di attivazione di una rappresentazio- 
ne è inversamente proporzionale al tempo trascorso dalla 
presentazione dello stimolo. Come si può vedere nella Fi- 
gura 12.19, i giudizi di recenza possono essere formulati 
mettendo a confronto l'intensità dei due item-bersaglio: 
quello dei due che ha l'attivazione residua più forte sarà 
giudicato il più recente. Nei soggetti normali l’inibizione 
fa rapidamente diminuire l’attivazione degli item, ma nei 
pazienti frontali la perdita dell’inibizione porta ad attiva- 
zioni prolungate, e ciò rende difficile formulare giudizi di 


recenza. Paradossalmente, essendo la loro memoria 
attiva, questi soggetti non hanno alcun prob 
compiti di riconoscimento. 

L'ipotesi del filtro dinamico mostra come la co 
prefrontale laterale può contribuire al controllo in 
del comportamento e della memoria. Come abb 
sto nel Capitolo 8, gli studi di neuroimmagine din 
no che l'operazione della codifica in memoria si 8 
ad attivazione sia nella corteccia prefrontale sia 
campo. Uno studio di neuropsicologia ci permette ( 
vare dissociazioni tra i contributi funzionali di 4 
due aree (Chao e Knight, 1995). Pazienti con lesioni 
corteccia prefrontale laterale oppure all'ippo j 
no sottoposti a una versione uditiva del test di dis 
nazione ritardata tra due oggetti. Gli stimoli consi 
no in registrazioni su nastro di suoni ambientali co 
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Picco Picco 
dell'item n.2 dell'itemn.3 


—-. 


di essi è soggetta a processo di decadimento. La perdita 
inibitori dovuta a danni al lobo frontale provoca 
lo di tale processo. È possibile che, in un test della memoria 
si basino sul confronto tra l'attivazione residua degli 
ione. Nei soggetti sani il rapido decadimento 
fa sì che per ogni item l'andamento temporale di tale 
igua dagli altri. Nei pazienti frontali l'attivazione protratta 
orì dovuti a livelli di attivazione di entità simile per item che 


lesto intervallo di tempo non veniva presentato 
listrattore, le prestazioni di entrambi i gruppi di 
hti erano quasi perfette e indistinguibili da quelle 
) sani. I risultati dei due gruppi differirono in- 
levolmente quando, durante il periodo di ritardo, 
ata una serie di suoni irrilevanti con la funzio- 
trattori (Figura 12.20). I pazienti con lesioni al- 
impo fornirono prestazioni simili ai soggetti di 
dopo i ritardi più brevi, mentre la loro presta- 
deteriorò bruscamente dopo gli intervalli più 
un risultato in accordo con l'ipotesi che non fos- 
citi a consolidare lo stimolo iniziale nella memo- 
ngo termine. Il gruppo dei prefrontali fu influen- 
ii distrattori: non riuscirono a filtrare e a eliminare 
ni irrilevanti e il problema divenne sempre più grave 
cere del numero di questi suoni. 


12.20 Suscettività alla distrazione dei pazienti con lesioni prefrontali 
laterali. | soggetti furono sottoposti a un test di discriminazione uditiva 
ritardata. Durante l'intervallo tra la presentazione dei due item, sì facevano 
udire al soggetto toni distrattori non correlati. Il gruppo della lesione 
prefrontale commise più errori in tutte le condizioni di durata del ritardo 

e la percentuale degli errori cresceva al crescere del numero di distrattori. 

| pazienti con lesioni all’ippocampo mostrarono un deficit solo nella 
condizione di ritardo più lungo, un risultato in accordo col ruolo 

che questa struttura assolve nella formazione dei ricordi a lungo termine. 
Adattata da Chao e Knight (1995). 


La perdita del filtro dinamico permette di cogliere 
una caratteristica essenziale del danno prefrontale: le ca- 
pacità cognitive di base in genere sono risparmiate. Que- 
sti pazienti mostrano scarsi segni di alterazione delle ca- 
pacità intellettive e hanno prestazioni normali in molti 
test della funzione psicologica. E tuttavia la loro condi- 
zione è particolarmente vulnerabile. In un ambiente in 
cui molteplici fonti di informazioni competono per cat- 
turare l’attenzione, questi pazienti hanno difficoltà a 
mantenere focalizzata la loro attenzione. Tenendo pre- 
senti queste nozioni, ora possiamo ritornare ai collega- 
menti fra memoria di lavoro e comportamento orienta- 
to a uno scopo. 


Comportamento orientato a uno scopo 


Le nostre azioni non sono a caso, prive di scopo, né sono 
completamente dettate dagli eventi o dagli stimoli imme- 
diatamente presenti. Noi scegliamo come agire perché 
desideriamo raggiungere particolari obiettivi, per soddi- 
sfare i nostri bisogni personali. Il comportamento guida- 
to da uno scopo, o obiettivo, può essere banale come ac- 
cendere un computer per giocare, oppure complesso 
come assistere a una lezione, rivedere gli appunti e leg- 
gerli per imparare. Gli obiettivi formano una gerarchia. 
Possiamo definire l’obiettivo immediato di un'azione - 
imparare — ma anche riconoscere che questo è, in realtà, 
un sottobiettivo di un programma più vasto. Studiare va- 
rie discipline è necessario per essere ammessi all’univer- 
sità o a una scuola di formazione professionale, e queste 
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istituzioni a loro volta possono costituire la porta di ac- 
cesso a fama, fortuna e soddisfazione personale. 

La capacità di formulare un piano d'azione coerente ri- 
sulta compromessa dai danni alla regione prefrontale. 
Questo è il problema che affligge i pazienti come W.R., lo 
stravagante avvocato di cui abbiamo parlato all’inizio del 
capitolo, ed è impossibile per loro recuperare una vita nor- 
male, neppure dopo che i sintomi acuti della loro malattia 
sono scomparsi. Difficilmente il problema può essere attri- 
buito a un deficit conoscitivo: queste persone sono consa- 
pevoli del fatto che la loro condizione sociale si va deterio- 
rando e intellettualmente hanno tutte le facoltà per gene- 
rare idee che potrebbero alleviare tale situazione. Ma i loro 
sforzi per vincere l'inerzia sono, per usare un eufemismo, 
disordinati. Queste persone non riescono a formulare un 
piano d'azione e poi raggiungere i propri obiettivi. 

Tim Shallice al National Hospital di Londra (Shallice e 
Burgess, 1991) ha studiato questo problema in tre pazien- 
ti che avevano riportato lesioni frontali a seguito di trau- 
mi alla testa. Molti test neuropsicologici rivelarono che le 
abilità cognitive di questi pazienti erano ancora intatte, 
forse persino superiori alla norma. Non solo essi riporta- 
rono in un test del quoziente d'intelligenza un punteggio 
superiore alla media di almeno una deviazione standard, 
ma dimostrarono anche di avere pochi problemi nell’ese- 
guire i test standard della funzione dei lobi frontali, come 
il Wisconsin Card Sorting Task. Per esaminare la loro ca- 
pacità di impegnarsi in comportamenti orientati a uno 
scopo, gli sperimentatori svilupparono una serie di com- 
piti che riproducevano le faccende che si sbrigano in ge- 
nere al sabato mattina. Si chiese ai pazienti di recarsi in 
un centro commerciale a comprare alcune cose (per 
esempio, una pagnotta di pane, una scatola di pastiglie 
per la gola), di andare a un appuntamento a una certa 
ora e di raccogliere informazioni su quattro particolari ar- 
gomenti, come il prezzo di un chilo di pomodori o il tas- 
so di cambio della rupìa. Il compito non era stato proget- 
tato per mettere alla prova la loro memoria, quindi i pa- 
zienti ricevettero una lista di commissioni e di istruzioni 
da seguire, come quella di spendere il meno possibile. 

Benché dotati di abilità intellettive superiori, tutti e 
tre i pazienti ebbero difficoltà a eseguire questi compiti. 
Una paziente non riuscì a comprare il sapone, perché il 
negozio in cui era entrata non teneva la sua marca prefe- 
rita; un altro continuò a vagare fuori dal centro commer- 
ciale stabilito, alla vana ricerca di un articolo che avrebbe 
tranquillamente trovato all’interno del luogo indicato. 
Tutti rimasero coinvolti in un qualche tipo di complica- 
zione sociale. Uno dei tre pazienti riuscì a farsi dare il 
giornale, ma poi fu inseguito dal negoziante perché non 
aveva pagato! In un esperimento analogo si chiese a un 
gruppo di pazienti di lavorare a tre diversi compiti per 16 
minuti. Mentre i soggetti di controllo riuscirono a de- 
streggiarsi fra i tre compiti in modo da portarsi abbastan- 
za avanti in ciascuno di essi, questi pazienti finirono per 
restare impantanati in uno o due compiti soltanto. 


Pianificazione e selezione di un'azione 


Nell’accingersi a preparare un esame, un bravo sti 
sviluppa un piano d'azione sul tipo di quello visi 
Figura 12.21. Questo programma può essere rapp 
come una struttura gerarchica composta di sotti 
ognuno dei quali richiede particolari azioni in vista, 
preciso scopo. Al vertice della gerarchia sta l’obit 
principale, che è riuscire a superare l'esame; per rag 
gerlo, è necessario stabilire una serie di sottobiettivi: 
gna leggere con attenzione i testi, rivedere gli appui 
lezione e integrare il materiale per individuare i te 
fatti principali. L'allievo può anche esercitarsi a g 
domande e a dare le relative risposte per iscritto. Uni 
grammazione dei tempi potrebbe contemplare la pre 
ne del momento in cui i vari sottobiettivi sarann 
giunti e di come ritagliarsi l’intera giornata prima del 
me, in modo da poterla dedicare soltanto allo studio. 

Per concepire un piano d'azione efficace sono ess 
li tre componenti (Duncan, 1995). In primo luogo bis 
specificare l'obiettivo principale e individuare i sottà 
tivi più adeguati. Forse lo studente ha notato che il 
sore include spesso nel programma d'esame certe 
quindi un sottobiettivo potrebbe essere quello di 
gnarsi al massimo nella lettura. In secondo luogo 
scegliere fra i diversi obiettivi, occorre prevederne 
seguenze. Che cosa sarà più utile per facilitare la 
nanza degli argomenti: dedicare allo studio un’oraal 
no nella settimana che precede l'esame, oppure coi 


Superare l'esame 


Leggere bene 
tutti i testi 


Studiare prima 
dell'esame 


Andare 
a lezione 
Sottolineare 
gli appunti 


Non prendere 
impegni per 
la sera prima 

dell'esame 


Aggiustare 
il computer 


Assicurarsi di avere 
gli appunti 
di tutte le lezioni 


12.21 Struttura gerarchica di un piano d'azione, La piena 
realizzazione di un obiettivo complesso, per esempio superare 
brillantemente un esame, richiede pianificazione e organizzazione 
del comportamento su più livelli. 
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arazione in un'unica seduta intensiva la notte 
terzo luogo lo studente deve determinare ciò 
per realizzare i sottobiettivi. Deve identificare 
in cui poter studiare. Deve fare in modo di avere 
‘a disposizione una buona scorta di caffè. Deve ave- 
a a portata di mano per sottolineare i passaggi 
anti. È facile vedere che queste componenti 
‘nettamente distinte: acquistare il caffè può esse- 
one e anche un obiettivo. 


fa dei sottobiettivi più opportuni 


siamo a un piano d'azione come a una gerarchia di 
vi è facile vedere che il mancato raggiungimento di 
opo può avere molte cause, Se non porta a termine 
ra dei testi, lo studente può mancare di conoscenze 
per superare l'esame. Se il fine settimana prima 
ne un amico arriva senza preavviso per festeggiare 
compleanno, può andare perduto tempo prezio- 
studio, Se finisce il caffè, allo studente può man- 
gia per restare su a studiare la notte prima dell’e- 
pazienti con lesioni prefrontali, i deficit del 
ortamento orientato allo scopo possono essere ri- 
ti a molte cause. I problemi possono derivare da de- 
ella capacità di filtrare le informazioni irrilevanti, di 
di vista lo scopo e il premio finale. Oppure, 
to insorgere nello scegliere il modo migliore per rea- 
un certo obiettivo. Sviluppare un piano d'azione si- 
a prendere simultaneamente in considerazione più 
ttivi possibili. Dobbiamo valutare questi differenti 
izione, al fine di stabilire obiettivi ragionevoli. 
studio condotto nel laboratorio di Jordan Graf- 
o i National Institutes of Health (Goel et al., 
ha fornito una chiara dimostrazione dell’importan- 
obi frontali in questo processo di valutazione. Que- 
dio ha cercato di analizzare i problemi incontrati 
ta di ogni giorno dai pazienti che hanno subìto 
ferite alla testa. I ricercatori hanno perciò chiesto 
pazienti di provare ad aiutare una giovane coppia, 
bizioni di avanzamento sociale, a pianificare il pro- 
incio familiare. Si dissero ai pazienti quali erano gli 
vi finanziari a lungo termine della coppia: acquista- 
| casa entro 2 anni, mandare i figli all'università en- 
e ritirarsi dal lavoro entro 35. Ma, come molte 
coppie, anche questa famiglia aveva un teno- 
ta al di sopra dei propri mezzi e, anziché riuscire a 
ere da parte un gruzzolo, si indebitava sempre di più. 
aver esaminato le uscite familiari, i soggetti di con- 
isi concentrarono su alcune voci di spesa: per esem- 
a cifra per gli acquisti di vestiario, 175 dollari al mese, 
a piuttosto alta per una famiglia di quattro perso- 
n due bimbi ancora piccoli. Forse si poteva realizzare 
ole risparmio vestendo il bambino più piccolo 
abiti smessi dal fratello più grande. 
è te dei pazienti frontali furono alquanto rive- 
| Essi capivano che la necessità prioritaria era trova- 


re il modo di risparmiare, e potevano capire l'esigenza di 
fare un preventivo delle spese. Ma le soluzioni proposte 
non sembravano sempre ragionevoli. Un paziente, per 
esempio, concentrò l’attenzione sulle spese che la coppia 
sosteneva per l'affitto; avendo notato che la cifra annuale 
di 10800 dollari per l'affitto era la spesa di gran lunga 
più alta che compariva nel bilancio familiare, il paziente 
propose di eliminarla. Quando lo sperimentatore precisò 
che la famiglia avrebbe avuto comunque bisogno di un 
posto in cui vivere, il paziente rispose pronto: «Sì. Certo. 
Conosco un posto che vende tende a buon mercato. Po- 
trebbero comprarne una». Vediamo qui, su questo terre- 
no molto pratico, un'altra manifestazione dei problemi 
di scelta già descritti in precedenza. 


Ml Controllo esecutivo del comportamento orientato 
allo scopo 


Concentrandosi unicamente sulle spese per l'affitto, quel 
paziente dimostrò mancanza di flessibilità nel suo pro- 
cesso di decisione. L'entità della somma spesa per l’affitto 
era un'informazione particolarmente rilevante e gli sforzi 
del paziente tesi a pianificare il budget furono attratti, e 
bloccati, dal risparmio che era possibile ottenere elimi- 
nando quella voce di spesa. Da un punto di vista stretta- 
mente monetario questa decisione potrebbe anche avere 
un senso, ma a livello pratico ne vediamo tutta l’inade- 
guatezza. Il saper prendere decisioni sagge su argomenti 
complessi, come possono essere gli obiettivi economici a 
lungo termine di una persona, richiede di non perdere di 
vista il quadro generale. Nello sforzo di distinguere i sin- 
goli alberi, non si deve diventare incapaci di vedere la fo- 
resta. È essenziale che manteniamo la capacità di moni- 
torare e valutare i diversi sottobiettivi; per fare ciò, dob- 
biamo poter spostare l’attenzione da un sottobiettivo a 
un altro. In termini generali, questa abilità è definita con- 
trollo del compito (task control). 

L'importanza del controllo del compito è un concetto 
che appartiene alla nostra esperienza quotidiana. Spesso 
si sente dire di qualcuno particolarmente attivo che è 
multifunzionale (multitasking), polivalente. In senso ge 
nerale, questa definizione si applica magari a una perso- 
na che riesce a seguire i propri studi, svolgere un lavoro 
part-time e trovare anche il tempo di fare 2 ore di eserci- 
zio fisico ogni giorno. In senso più ristretto, questo ap- 
pellativo può essere usato per qualcuno che, mentre si 
occupa della posta elettronica e trasferisce file sul compu- 
ter, riesce anche a dare un'occhiata ai messaggi sul telefo- 
nino. Il controllo del compito è l'interfaccia a livello del- 
la quale gli obiettivi influenzano il comportamento. Le 
azioni complesse richiedono lo spostamento coordinato 
dell'attenzione da un sottobiettivo all’altro. 

AI fine di analizzare questo aspetto del controllo esecu- 
tivo, sono stati messi a punto esperimenti basati sul cam- 
bio di compito. Ne è un esempio il già citato Wisconsin 
Card Sorting Task, un test sulla flessibilità del soggetto nel 
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{a) Condizione di cuing tramite il colore 
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(b) Condizione di cuing verbale 
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12.22 Esperimento sul cambio di compito (task-switching): il cue 
per il cambiamento poteva consistere (a) in un colore o (b) in una parola. 
(€) Il costo del cambio, ovvero il tempo necessario per passare 

da un compito all'altro (per esempio, dal nominare il numero al nominare 
la lettera), fu misurato in termini di differenza fra ì tempi di reazione (TR) 
in prove con cambio e senza cambio («switch» e «no switch»). | pazienti 
con lesioni prefrontali esibirono un deficit soltanto nella condizione 

di «cuing» con il colore. (a), (b) Da Rogers et al. (1998). 


classificare stimoli multidimensionali. Al pari di molti test 
neuropsicologici, il Wisconsin Card Sorting Task soffre di 
parecchi limiti riguardo alla capacità di isolare particolari 
operazioni mentali. Il test è nato come strumento diagno- 
stico: una scarsa prestazione è indice di danni ai lobi fron- 
tali. Perciò è uno strumento importante nella neuropsico- 
logia clinica, quando si desidera valutare la funzione 
«frontale» in pazienti che hanno subìto un trauma crani- 
co o sofferto di una malattia degenerativa, ma in cui l’ori- 
gine dei deficit resta poco chiara. Il test può riflettere re- 
quisiti strategici dell’apprendimento per tentativi ed erro- 
ri, la tendenza a focalizzarsi su una dimensione dello sti- 
molo a scapito di altre, o l'incapacità di ignorare una di- 
mensione che in precedenza è stata rinforzata. 


Nell'intento di superare questi limiti, si ricorrea, 
mi di cambio di compito (task-switching) più 
Capitolo 11 abbiamo descritto uno studio di ques 
condotto su pazienti affetti dal morbo di Parl 
dal quale emergeva un deficit nella capacità di 
mentale, analogo ai loro problemi nel cambiare s 
rio. Un altro esempio di compito task-switching è 
nella Figura 12.22. A ogni prova si presenta al 
coppia lettera-numero. Prove in cui il soggetto devi 
nare la cifra si alternano a prove in cui deve nominati 
tera; ogni due prove lo scopo del compito cambia. @ 
ciascuna coppia di prove, nella prima lo scopo del cî 
cambia (per esempio, passa dal nominare la lettera al 
nare la cifra) mentre nella seconda rimane lo s I 
po necessario per passare da uno scopo all’altro, ci 
del cambio (switching cost), è misurato dalla diff 
tempi di reazione nei due tipi di prove. 

Un'altra variabile importante di questo esperi 
il modo in cui viene specificato lo scopo del 
Poiché le prove si alternano regolarmente, i sog 
trebbero anche tenerne a mente l'ordine, ma ciò fa 
aumentare il dispendio di risorse per l'elabora 
fine di evitarlo, lo scopo del compito viene sugget 
un cue esterno. In una condizione sperimenta 
consiste nel colore di fondo, nell'altra in una pi 
sentata visivamente. 

La variazione del cue si è rivelata critica. Q 


ta visivamente, i pazienti con lesioni prefrontali 
fornivano prestazioni equiparabili a quelle dei so 
controllo. Ma quando il cue era il colore, i pazieni 
più lenti nel cambio di compito. Questa d 
rafforza l'idea che la corteccia prefrontale abbia un 
importante nella coordinazione dei compot 
orientati allo scopo. Inoltre questa forma di conti 
necessaria soprattutto quando lo scopo deve essere 
perato dalla memoria di lavoro. All’apparire del co 
pazienti devono ricordare l'associazione fra colore e 
pito (per esempio, il blu è abbinato al nominare la 
invece i cue in forma verbale non richiedono ques 
rimento ai contenuti della memoria di lavoro. 
Questo esperimento ha prodotto un risultato p 
larmente importante. Pazienti affetti dal morbo di P 
son non ebbero alcuna difficoltà a eseguire questo a 
to, sia quando il cue era la parola sia quando era ila 
Tale risultato sembrerebbe in disaccordo con que 
sperimento illustrato nella Figura 11.46. Una diff 
importante fra i due studi è data dall'uso, qui, di u 
quenza fissa in cui i due compiti si alternano ogni 
ve. Forse i pazienti parkinsoniani erano in grado di; 
pare il cambio di scopo, mentre quelli frontali non mi 
rono di possedere l'intuizione necessaria per poter dì 
pire una strategia di questo tipo (si veda la scheda «li 
zioni corticali-subcorticali nelle funzioni esecutive» 
Seiki Konishi, della University of Tokyo Schoolol 
dicine, assieme ai suoi collaboratori (1998) ha utili 
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12,23. Versione del Wisconsin 
Card Sorting Task modificata 

per la fMRI evento-correlata. 

(a) Display degli stimoli e pulsantiera 
pet la risposta. | soggetti dovevano 
abbinare l'oggetto centrale con uno 
dei quattro item agli angoli, usando 
per la risposta la pulsantiera. 
L'abbinamento poteva avvenire 

in base al colore, alla forma 

o al numero. Dopo dieci risposte 
corrette la regola di abbinamento 
cambiava, con un segnale del cambio 
di dimensione. (b) Dopo il segnale 

di cambio di dimensione, si osservava 
un aumento bilaterale dell'attivazione 
nella corteccia frontale inferiore; 


Cambio di 
dimensione 


al 
DEEP he 


si noti il picco della risposta 
emodinamica circa 7 s dopo 
il cambio. Da Konishi et al. (1998). 


ÎMRI e una versione computerizzata del Wisconsin 
(lard Sorting Task per identificare le regioni della cortec- 
tia prefrontale implicate nel cambio di compito. Consa- 
oli della complessità delle operazioni mentali coin- 
in questo compito, questi ricercatori giapponesi 
ino concentrato l’analisi sulle risposte neurali succes- 
ilve a un segnale feedback indicante la necessità di cam- 
biare dimensione (Figura 12.23). I foci di attivazione più 

vanti erano localizzati nei solchi frontali inferiori di 
ambi gli emisferi. Si trovò inoltre che, durante il 
‘ambio di compito, la grandezza della risposta emodina- 
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mica variava in funzione del numero delle possibili di- 
mensioni: le risposte maggiori furono osservate con tre 
nuove dimensioni potenziali, anziché una sola o due. La 
funzione di quest'area non è correlata semplicemente 
con l’inibizione di una dimensione non più rilevante; 
piuttosto, sembra esserlo con l'esigenza di filtrare in 
modo dinamico le nuove e diverse linee d'azione. Presu- 
mibilmente, una volta percepito il cue per il cambio di 
compito, il soggetto richiama nella memoria di lavoro le 
altre potenziali regole di classificazione. A questo punto è 
necessario che la selezione intervenga a determinare qua- 
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12.24 Modello della selezione della risposta proposto da Shallice 

e Norman. Le azioni sono associate a unità di controllo di schemi. L'input 
per queste unità di controllo viene dal sistema percettivo, ma la loro 
selezione è influenzata dalle unità per la selezione competitiva 

e dal sistema attentivo supervisore (SAS), Il SAS conferisce flessibilità 

alla selezione della risposta. Adattata da Shallice et al. (1989). 


le scopo deve guidare il soggetto nell’elaborare le succes- 
sive informazioni sullo stimolo. 

Per spiegare il comportamento orientato a uno scopo 
Tim Shallice ha sviluppato, insieme a Donald Norman 
della University of California (Norman e Shallice, 1986), 
il modello visibile nella Figura 12.24. Questo modello po- 
stula che la selezione dell’azione sia un processo compe- 
titivo, con un ragionamento simile a quello sviluppato 
per altri concetti introdotti nel Capitolo 11. Il nucleo del 
modello è la nozione di unità di controllo di schemi (sche- 
ma control units) © rappresentazioni di risposte (representa- 
tions of responses, un termine qui usato in senso generi- 
co). Questi schemi possono corrispondere a movimenti 
espliciti o all'attivazione di rappresentazioni di lunga du- 
rata che conducono a comportamenti finalizzati. Per 
esempio, quando vediamo una parola stampata, uno 
schema d'azione potrebbe consistere nei movimenti arti- 
colatori necessari per pronunciarla. Oppure, nel leggerla, 
si potrebbero attivare il significato semantico e le rappre- 
sentazioni a esso associate. 

Le unità di controllo di schemi ricevono input da 
molte fonti. Norman e Shallice hanno sottolineato l'im- 
portanza degli input percettivi e dei loro collegamenti a 
queste unità di controllo. La forza delle connessioni, tut- 
tavia, riflette gli effetti dell'apprendimento. Se abbiamo 
già fatto l'esperienza di cenare fuori, entrare in un risto- 
rante attiverà i comportamenti associati con l'attesa del 
cameriere o con la lettura del menu. Inoltre l'entrare in 
un ristorante potrà evocare anche varie risposte affettive, 
che è il modo in cui i marcatori somatici influenzano le 
unità di controllo di schemi. L'ambiente di un ristorante 


è spesso associato a ricordi piacevoli, di buoni ci 
mati in buona compagnia, ma in alcune persone 
svegliare dolorosi ricordi di lavaggi di piatti 0 
che i grandi la finissero di fare discorsi noiosi. 

Gli input esterni possono essere sufficienti per 
scare le unità di controllo di schemi. Per esempio, 
cile non mettersi a seguire con gli occhi un 
movimento. Ma nella maggior parte dei casi le i 
azioni non sono dettate solamente dall’input; p 
molte unità di controllo di schemi si possono al 
multaneamente, deve intervenire un processo di c0 
lo superiore a garantire la selezione solo delle un 
propriate. Norman e Shallice hanno proposto che 
no due tipi di selezione. Un tipo, alquanto pas 
quello che essi chiamano contention scheduling 
competitiva o conflitto regolato). Gli schemi non sol 
guidati dagli input percettivi ma competono tra lo 
prattutto quando due unità di controllo sono m 
mente esclusive. Non possiamo guardare in due po 
stesso tempo, o usare la stessa mano per prenderi 
temporaneamente un bicchiere e una forchetta. 
fra gli schemi vi sono connessioni inibitorie, il mi 
spiega perché il nostro comportamento risulta co 
Un solo schema (o un insieme di più schemi che 
sovrappongono) riesce a vincere la competizio! 
competizione non porta alla soluzione del conflitto 
sultato è l'assenza di azione: nessuno degli schemi 
vato a sufficienza per innescare una risposta. 

Il secondo tipo di selezione avviene tramite îl si 
attentivo supervisore (SAS, da supervisory attentia 
stem). Il SAS, essenziale perché il comportamento si 
sibile, è un meccanismo che favorisce certe unità d 
trollo di schemi, forse in modo tale da riflettere le sp 
che esigenze della situazione o da dare rilevanza adi 
ni obiettivi più che ad altri. Si possono ipotizzare 
tuazioni in cui la selezione potrebbe trarre vanta 
l'azione di un sistema SAS: 


1. Quando la situazione richiede un progetto o unai 
sione. 

2. Quando i collegamenti fra l’input e le unità di coi 
lo di schemi sono nuovi o non ancora consolidat 
l'apprendimento. 

3. Quando la situazione richiede una risposta che 
competizione con una forte risposta abituale. 

4. Quando la situazione richiede la correzione di erti 
l'individuazione di problemi. 

5. Quando la situazione è difficile o pericolosa. 


Il SAS è un modello psicologico del controllo ese 
vo; esso specifica alcune delle situazioni-chiave in di 
rebbe utile l'intervento di un controllo. Anche se ini 
sto modello il SAS è descritto come una singola enti 
improbabile che un'unica struttura neurale sia coin 
in tutte queste operazioni. Più plausibile è la pi 
che le funzioni incorporate nel SAS facciano parte dî 
rete distribuita, un insieme di regioni neurali che en 
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come gruppo nelle situazioni sopra descritte. In 
olo abbiamo messo in rilievo soprattutto si- 
ni del primo tipo. Abbiamo visto vari modi in cui 
prefrontale è importante per il comporta- 
itato a uno scopo: è il substrato per la rappre- 
degli obiettivi che guidano le nostre azioni e 
per scegliere, mantenere e manipolare le informa- 
ziali al raggiungimento di tali obiettivi, I com- 
ti complessi richiedono la capacità di passare 
obiettivo a un altro o, nelle situazioni multi- 
da un sottocompito a un altro. Di nuovo, le prove 
suggeriscono che la corteccia prefrontale abbia 
‘chiave in questa funzione. 
quattro situazioni sopra elencate condividono 
del controllo esecutivo che finora non abbia- 
pprofondito. Per una persona impegnata in un com- 
ento orientato a uno scopo, in particolare in un 
tamento che implica sottobiettivi, è importante 
Î sia un mezzo con cui monitorare i suoi eventuali 
si, Se il processo è bene appreso, dovrebbe esserci 
lezzo che segnala le deviazioni dal corso atteso degli 
i. Se il suo soufflé preferito non è cresciuto, il cuoco 
oter capire che il problema sta nel termostato della 
fuori uso. Se il comportamento è nuovo, oppure è 
il contesto in cui avviene, allora occorre valutare 
i differenti per determinare se si stanno facendo 
fanti verso la realizzazione dell'obiettivo. In occa- 
un pranzo speciale, il cuoco può sperimentare 
ita al soufflé di nuove spezie; ma se la combina- 
Si rivela disastrosa, potrà cercare di rimediare in- 
ii un qualche intruglio all'ultimo momento. 


orteccia cingolata anteriore come sistema 
\onitoraggio 


Itimi quindici anni si è assistito al fiorire di un note- 
interesse per le possibili funzioni esecutive della por- 
teriore del giro del cingolo. Sepolta nelle profon- 
\dei lobi frontali e caratterizzata da una citoarchitettu- 
tiva, questa struttura era stata ritenuta una compo- 
e del sistema limbico, che contribuiva alla modulazio- 
risposte del sistema nervoso autonomo nel corso 
ioni dolorose o minacciose. Se per la maggior par- 
elle regioni corticali la definizione del loro ruolo fun- 
ile è stata ispirata dai problemi comportamentali asso- 
\ particolari disturbi neurologici, l'interesse nella cor- 
tia cingolata anteriore è scaturito da osservazioni fortui- 
dalla rivelazione di attivazioni in questa regione 
‘orso di studi PET. Per esempio, nel giro cingolato an- 
re l'attività metabolica aumenta durante i compiti di 
one semantica, analogamente a quanto si osserva 
la corteccia prefrontale inferiore. Inizialmente la sco- 
ta dell'attivazione della corteccia cingolata fu una gran- 
orpresa, soprattutto poiché le lesioni in questa regione 
0 associate a disturbi del linguaggio. 


Corteccia cingolata anteriore: 
esecutivo dell'attenzione 


Memoria 


di lavoro , 


Orientamento 


Caratteristiche 
visive 


12.25 Si suppone che la corteccia cingolata anteriore funzioni come 
sistema esecutivo dell'attenzione. Questo sistema serve a garantire 

che i processi di elaborazione nelle altre regioni cerebrali siano 

della massima efficienza, in relazione alle esigenze del compito în atto. 

Le interazioni con la corteccia prefrontale possono selezionare buffer della 
memoria di lavoro; le interazioni con la corteccia posteriore possono 
servire ad amplificare l'attività di un particolare modulo percettivo rispetto 
a tutti gli altri. Le interazioni con la corteccia posteriore possono essere 
dirette oppure mediate dalle connessioni con la corteccia prefrontale. 
Adattata da Posner e Raichle (1994). 


Questi risultati hanno portato a rivedere l’interpretazio- 
ne che si era data di quest'area e a considerarla una com- 
ponente della gerarchia dell'attenzione. La corteccia cin- 
golata anteriore occuperebbe in tale gerarchia una posizio- 
ne elevata, svolgendo un ruolo critico nel coordinare l’atti- 
vità dei diversi sistemi attentivi (Figura 12.25). Consideria- 
mo, per esempio, uno studio PET sull’attenzione visiva in 
cui i soggetti dovevano prendere selettivamente in consi- 
derazione una particolare caratteristica visiva (colore, mo- 
vimento, forma), oppure rilevare simultaneamente il cam- 
biamento di tutte e tre le caratteristiche: condizione, que- 
sta, che richiede di dividere le risorse attentive (Corbetta et 
al., 1991). Rispetto alla condizione di controllo, in cui i 
soggetti dovevano solo osservare passivamente gli stimoli, 
le condizioni di attenzione selettiva si rivelarono associate 
a un aumento dell'attività in regioni specifiche delle aree 
di associazione visiva. Per esempio, l'attenzione al movi- 
mento si rivelò correlata a un aumento del flusso sangui- 
gno nella corteccia prestriata laterale, mentre l'attenzione 
al colore stimolava il flusso ematico in regioni più mediali. 
Durante il compito ad attenzione divisa (divided-attention 
task), invece, l'attivazione era più pronunciata nella cor- 
teccia cingolata anteriore. Questi risultati suggeriscono 
che l’attenzione selettiva provochi cambiamenti locali 
nelle regioni specializzate per l'elaborazione di particolari 
caratteristiche, e che la condizione di attenzione divisa ri- 
chieda invece l'intervento di un sistema attentivo d'ordine 
superiore, capace di monitorare simultaneamente le infor- 
‘mazioni in tutti questi moduli specializzati. 
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Un'ulteriore dimostrazione del legame fra il giro cingo- 
lato anteriore e l’attenzione viene dal fatto che l’attivazio- 
ne in questa regione cambia al diminuire delle richieste at- 
tenzionali. Se il compito di generazione di verbi viene ri- 
petuto in blocchi di prove successivi, l'attivazione prima- 
ria si sposta dal giro del cingolo e dalla regione prefrontale 
alla corteccia insulare del lobo temporale (Raichle et al., 
1994). Tale spostamento riflette il modificarsi del compi- 
to: nella prova iniziale i soggetti devono scegliere fra varie 
alternative, tutte parole associate semanticamente col tar- 
get. Se il sostantivo-target è mela, allora sbucciare, man- 
giare, gettare sono tutte risposte possibili e il soggetto deve 


Condizione Condizione di 
di ripetizione generazione semantica 
SEDIA SEDIA 


1500 ms 


12.26 | generatori neurali associati a ogni picco nella forma d'onda 
che rappresenta la differenza tra compiti di generazione semantica 

e di semplice ripetizione. In alto: i soggetti sentono pronunciare 

un sostantivo. Nella condizione di ripetizione devono semplicemente 
ripetere la parola udita; nella condizione di generazione devono dire 

un verbo semanticamente associato a quel sostantivo. Per evitare 

di considerare fra i potenziali evocati anche quelli connessi con l'attività 
motoria, i soggetti vengono addestrati a trattenersi dall'emettere 

la risposta fino a che non appare un segnale di «go», circa 1500 ms dopo 
lo stimolo, In basso: la forma d'onda della differenza tra i due compiti 

si ottiene sottraendo il potenziale evocato nella condizione di ripetizione 
dal potenziale evocato nella condizione di generazione. Per identificare 

le regioni neurali associate a ogni picco sono state utilizzate le tecniche di 
modellizzazione del dipolo equivalente. Adattata da Snyder et al. (1995). 


scegliere una di queste alternative. Nelle prove sur 
però, il compito cambia: passa dalla generazione semi 
ca al recupero dalla memoria. Il soggetto riferisce ql 
sempre lo stesso associato semantico della prova 
Quindi, se nella prima prova dice sbucciare, ripeterà 
riabilmente questa scelta anche nelle prove successivi 
L'attivazione della corteccia cingolata anteriore dufi 
te la prima prova può essere messa in relazione cond 
funzioni del SAS: rispondere in presenza di condi 
nuove e compiti più difficili. La condizione della g 
zione semantica è più difficile della semplice ripi 
poiché la risposta è libera, non soggetta a vincoli resti 
vi. Ma nelle prove successive la condizione di generi 
diventa più facile (come dimostra la marcata riduzio 
tempi di risposta) e gli item non sono più nuovi. Qu 
l'aumento del flusso sanguigno nel giro del cingolosa 
pare, e ciò riflette il minore bisogno dell'intervento! 
SAS. Che questo cambiamento dipenda dalla perdi 
novità, anziché da una generale diminuzione dell‘attià 
nella corteccia cingolata dovuta alla pratica, è riveli 
fatto che, quando si sottopone al soggetto una nuova! 
di sostantivi, l'attivazione nel giro del cingolo ricompani 
La scarsa risoluzione temporale della PET rende dii 
distinguere tra le funzioni specificamente associate! 
l'attivazione della corteccia cingolata, della corteccia 
frontale laterale e dei foci posteriori. Uno studio si 
tenziali evento-correlati (ERP) ha permesso di fare uni 
di luce su questo punto (Snyder et al., 1995). In questi 
voro si è applicata l'usuale logica sottrattiva, ma in que 
caso la differenza era tra le onde ERP ottenute nelle co 
zioni di generazione e di ripetizione (Figura 12.26} 
vendosi dei metodi per la loci zione degli El 
catori hanno cercato di identificare la sorgente delle di 
renze e il loro decorso temporale. I foci PET hanno 
sentato i vincoli utilizzati per la modellizzazione del ga 
ratori. La prima differenza è stata osservata circa ]l 
dopo la presentazione della parola-target ed è stata al 
buita a un singolo generatore nel giro del cingolo antà 
re. Circa 30 ms più tardi, perché il modello rispettasi 
dati, doveva intervenire un secondo generatore. Tale] 
neratore è stato localizzato nella corteccia prefrontale 
rale dell'emisfero sinistro. Infine, circa 620 ms dopo 
sorgere dello stimolo, un terzo generatore è stato a: 
alla corteccia posteriore dell'emisfero sinistro. 
L'evoluzione temporale del processo si accorda hi 
con il quadro generale delineato in questo capitolo@ 
può supporre che l'attività iniziale nel giro del cingolò 
fletta l'allocazione di risorse attentive sui nuovi stima 
La corteccia cingolata può contribuire allo stabilirsi dî 
nodo nel sistema della memoria di lavoro della corte 
prefrontale laterale, sistema che trattiene le rappresei 
zioni recuperate dalle rappresentazioni semantiche a 
go termine dei significati delle parole, depositate n 
corteccia posteriore. Man mano che il processo di 
razione si espande attraverso la rete semantica della 
teccia posteriore, il sistema della memoria di lavoro ini 
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e il SAS 


bbe fornire 


Prove indicanti funzioni 
associate con la corteccia 
cingolata anteriore 


Il flusso sanguigno aumenta 
negli studi di attenzione divisa, 
in confronto agli studi in cui 
l'attenzione è concentrata 


Il flusso sanguigno aumenta 


nel compito di generazione 
semantica rispetto al compito 
di semplice ripetizione 


Il flusso sanguigno aumenta 
nelle prove incongruenti 
del test di Stroop, rispetto 
alle prove congruenti 


£I Quattro modi in cui un sistema attentivo supervisore (SAS) 
‘svolgere funzioni di monitoraggio, Nella colonna di destra sono 
le prove che confermano il ruolo del giro del cingolo in ciascuna 
[per i particolari, si legga il testo). 


Fappresentazioni di associati irrilevanti (per esem- 
ossa © rotonda) e permette a un solo associato rile- 
til compito (per esempio, sbucciare) di acquisire 
vazione sufficientemente più alta rispetto alle pos- 

mative (per esempio, mangiare o gettare). Possia- 
sì vedere come un sistema di monitoraggio possa 
e a garantire la corretta interazione fra memo- 
voro e memoria a lungo termine, nell'ambito del 
mento orientato allo scopo. Questo studio ha 
o un'elegante dimostrazione delle grandi potenzia- 
‘approfondimento dell'analisi, insite nell'abbinare 
luzione spaziale della PET alla risoluzione tempora- 
inziali evocati: la PET aveva identificato tre foci 
à durante il compito di generazione; lo studio 
ERP ha rivelato lo sviluppo temporale del processo 
Mazione in queste tre aree. 
Figura 12.27 sono riassunte le prove che permet- 
idi collegare la corteccia cingolata anteriore ad alcu- 
funzioni ipotizzate per il SAS (Posner, 1994). I 
piti di attenzione divisa e di generazione semantica 
ostrano che il giro del cingolo interviene nelle situa- 
difficili e impegnative. Negli studi di neuroimmagi- 
Itivazione del giro del cingolo si osserva quasi sem- 
le condizioni impongono un'attenzione ele- 
quindi sono tali da richiedere uno stretto monito- 


Mando non riusciamo a prestare tutta la necessaria 
one durante un compito impegnativo, quello è il 
to in cui commettiamo errori. Non riusciamo a 
Un target in un compito di attenzione divisa, op- 


—— Risposta corretta 
Risposta sbagliata 


“Inizio dell'EMG ; 


12.28 | soggetti furono sottoposti a un compito di discriminazione 
di lettere a scelta doppia, in cui dovevano fornire rapide risposte con 

la mano destra oppure con la sinistra. La produzione di errori si ottenne 
aumentando la velocità e aggiungendo item irrilevanti, con funzione di 
distrattori, ai due lati del target. | potenziali evocati per le risposte errate 
divergevano da quelli ottenuti nelle prove con risposte corrette, subito 
dopo l'inizio dell'attività motoria periferica. Questo segnale di rilevazione 
degli errori era massimo su un elettrodo centrale, posizionato sopra 

la corteccia prefrontale; si ipotizza che la sua origine sia nella corteccia 
cingolata anteriore. La posizione zero sull'asse delle x coincide con l'inizio 
dell'attività elettromiografica (EMG). Il movimento reale viene osservato 
circa 50-100 ms più tardi. Adattata da Gehring et al. (1993), 


pure generiamo un aggettivo quando invece dovremmo 
generare un verbo associato. Studi fondati sui potenziali 
evocati hanno dimostrato che la corteccia cingolata ante- 
riore produce un segnale elettrofisiologico correlato con 
gli errori. La Figura 12.28 indica che quando viene pro- 
dotta una risposta sbagliata, sulla corteccia prefrontale si 
diffonde rapidamente una grande risposta evocata, subi- 
to dopo che il movimento ha avuto inizio. Questo segna- 
le, indicato come negatività correlata all'errore 0 rispo- 
sta ERN (da error-related negativity), è stato localizzato nel 
giro del cingolo anteriore (Dehaene et al., 1994). Dato 
piuttosto interessante, l’ERN è assente quando il soggetto 
non è consapevole di aver fornito una risposta errata, 
inoltre la grandezza del segnale è correlata con l'intensità 
della risposta errata (Gehring et al., 1993). Si può suppor- 
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Autori: Abbiamo chiesto a Jonathan Cohen, professore di psicologia 
alla Princeton University e direttore del Center for the Study of Mind, 
Brain, and Behavior, di rispondere alla domanda che dà il titolo a que- 
sta scheda. Cohen, forse più di qualunque altro studioso in questo 
campo, fonda le sue ricerche su una combinazione fra tecniche di ima- 
ging e di modellizzazione. Gli abbiamo chiesto di parlarci dei rapporti 
fra questi due approcci metodologici. risultati ottenuti con un meto- 
do possono guidare il lavoro che si fa con l'altro? Oppure vi è un'asim- 
metria, per cui i risultati di un metodo sollevano i quesiti che poi si 
vanno a verificare con l'altro? La sua risposta è stata la seguente. 

1.G.: È una domanda impegnativa, utile per richiamare l'attenzione 
sulle promesse delle due più grandi scoperte degli ultimi vent'anni: 
lo sviluppo di metodi computazionali (e matematici) per formalizza- 
re teorie sulla relazione fra meccanismi cerebrali e funzione psicolo- 
gica, e la capacità di saggiare queste ipotesi in soggetti umani vivi e 
normali. Le promesse di entrambi gli approcci, usati da soli ma so- 
prattutto abbinati, sono più splendide che mai, e grandi progressi 
sono già venuti dall'applicazione di ciascuno di essi preso singolar- 
mente, Tuttavia, forse perché entrambi sono così nuovi, l'uso com- 
binato o interattivo dei due metodi è ancora un fatto raro. Un osta- 
colo specifico è che la modellizzazione computazionale — in partico- 
lare al livello della rete neurale e al di sotto di esso — spesso riquar- 
da un grado di definizione talmente fine da essere, in molti casi, al 
di là del potere di risoluzione spaziale e temporale delle tecniche di 
imaging attualmente più diffuse. Per esempio, una nozione fonda- 
mentale emersa daî modelli connessionisti è la potenza, e la rilevan- 
za neurale, delle rappresentazioni distribuite, Tuttavia è tipico che le 
differenze di rappresentazione fra item diversi, o persino fra catego- 
rie diverse, siano molto sottili, quindi difficili da identificare con la ri- 
sonanza magnetica funzionale (HMRI). Analogamente, molti processi 
psicologici si manifestano su scale temporali relativamente brevi (da 
qualche decina a qualche centinaio di millisecondi). La modellizza- 
zione computazionale è stata estremamente utile nell'esplorare le 
dinamiche di questo genere di processi, in alcuni casì arrivando a 
formulare previsioni molto dettagliate su di essi. Tuttavia la risolu- 
zione temporale della fMRI è troppo grossolana perché questa tec- 


re che un sistema di monitoraggio rilevi che è stata atti- 
vata per errore un'unità sbagliata di controllo di schema, 
e quindi cerchi di annullare la risposta. Ma di solito è 
troppo tardi per inibirla. Gli esperti dattilografi si imbat- 
tono in questo fenomeno fin troppo spesso. Nel comple- 
tare la parola with, il dito medio della mano sinistra può 
dirigersi verso la lettera e, per via delle migliaia di volte 
che ha battuto la parola the. Lo schema per the può essere 
stato attivato per sbaglio dal th finale appena battuto e il 
sistema di rilevazione è costretto a mettersi in caccia del- 
l'errore. 

La risposta ERN è un segnale molto importante del si- 
stema di monitoraggio, ma, come si può vedere nella Fi- 
gura 12.27, le funzioni della corteccia cingolata anteriore 
non si limitano alla rilevazione degli errori. L'attivazione 
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Cervello e computer: un matrimonio riuscito? 


nica di imaging possa essere davvero utile per 
queste previsioni. | potenziali evento-correlati (ERP) 
speranza al riguardo, ma la nostra comprensione di 
neurale va a mappare sull'attività elettrica a livello del a 
è ancora limitata, per cui anche questo lavoro è molto 
Detto questo, la modellizzazione e il brain 
ciando a influenzarsi a vicenda, e in alcuni casi sta emei 
tatto diretto. Lasciatemi portare esempi di questi casi. 
Come ho già detto, | modelli connessionisti sono 
mento potente per capire come la struttura della « 
possa influenzare î processi di elaborazione nel cervel 
recente lavoro. di James Haxby sul riconoscimento vi 
sia un bell'esempio di come un quadro concettuale 
dellizzazione connessionista — in questo caso, l'idea 
ne distribuita — possa motivare lo sviluppo di un nuovo 
maging. Per esempio, Haxby ha sostenuto che probabil 
scimento dei volti è supportato da molteplici aree 
nel sistema visivo, e quindi che questo processo non sa 
to nelle regioni in cui si osservano i massimi di attivazione 
cui la differenza di attività è più alta, quando si co 
che consistono in volti e non-volti). Per dimostrare 
Haxby ha identificato i siti di massima attività cerebrale e 
attivazione nell'intero sistema visivo associati a categorie 
moli visivi. (per esempio, facce, case, ecc.). Ha poi trov 
nando le regioni di massima attività, il rimanente pattem del 
he associata a una certa categoria permette di fare pre 
dentità dell'oggetto osservato, altrettanto buone (e, nel 
persino un po' migliori) di quelle basate sull'area di 
ma. È un risultato straordinario, il quale suggerisce che leli 
sugli stimoli sì distribuiscono su una vasta area della 
funzionamento cooperativo, la collaborazione, delle regi 
livelli di attività più bassi può essere altrettanto (o più) in 
fini della percezione e della rappresentazione, delle aree 
attività. Quest'idea è stata ispirata dal concetto di rapp 
stribuite applicato nei modelli connessionisti, dei quali 
principali caratteristiche. 


del giro del cingolo è notevole in molti compiti ina 
errori sono rari. Ne è un esempio il test di Stroop (sì) 
la Figura 4.5). Si presenta al soggetto una lista di p 
composta da nomi di colori, congruenti (cioè conco 
ti) o incongruenti (discordanti) con il colore delli 
stro in cui sono stampati. Sia in un caso che nell’a 
soggetto deve dire in quale colore è stampata la pai 
inibendo la naturale tendenza a leggere il nome del dî 
re. Nella condizione di congruenza (per esempio, d 
«blu» quando si vede la parola blu scritta in inchi 

blu), non c'è conflitto: mentre il soggetto si conce 
eventualmente sul colore, anche l’unità di controllo 
vata dalle parole promuove la stessa risposta. Invece 
condizione di incongruenza (come è dire «blu» quand 
vede la parola rosso scritta in inchiostro blu), vi è con 
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suggerisce una revisione abbastanza radicale del 
0 interpretato finora la cosiddetta area fusifor- 
FA). Verrebbe da supporre che quest'area risponda 
facce hanno in comune. Da questo punto di vista, 
ere molto efficiente nel distinguere le facce da al- 
| ma inefficiente nel discriminare tra facce diverse. 
è in contrasto con l'ipotesi che l'area FFA sia 
per l'elaborazione delle facce, ipotesi che por- 
che quest'area sia responsabile, più di ogni al- 
zione dei singoli volti. Nell'ottica della rappresen- 
, Spetta a tutte le altre aree attivate dare «forma» 
pretazione di una data faccia, distinguendola così 


gomento generale di cui ci stiamo occupando, i 
ti ci hanno dimostrato che occorre essere estrema- 
saminare il cervello alla ricerca di una reificazione 
iluppiamo sulla base dei processi psicologici (per 
ore dei volti»). Dobbiamo invece tenere sempre 
Îl fatto che questi costrutti potrebbero comparire come 
ti dell'attività coordinata di varie parti di un sistema 
loro collaborazione nel funzionamento. 
o di contatto più diretto e interattivo fra modellizzazione 
può venire dal nostro recente lavoro sulla corteccia 
(ACC, da anterior cingulate cortex), Siamo partiti 
una delle funzioni di questa struttura sia monitorare il 
Urante l'elaborazione (per esempio, la co-attivazione di ri- 
e, tra loro in competizione e incompatibili, in un sem- 
con scelta obbligata, forced-choice task). Innanzitutto 
che questa ipotesi è scaturita direttamente dall'esa- 
tura relativa agli studi di neuroimmagine. Lavori prece- 
soprattutto sull'uso degli ERP — avevano suggerito che 
Sibile agli errori di performance. Quest'idea era in ac- 
Sempre più numerose prove raccolte dagli studi di ima- 
îdo le quali l'attivazione dell'AC è un dato costante nelle 
cui aumenta la difficoltà del compito (ovvero quando gli 
10 più probabili). 


due diverse unità di controllo di schemi. In questo 
Il soggetto deve vincere la tendenza a leggere le pa- 
concentrare l’attenzione sul colore della stampa. 
pettando le previsioni del modello di Norman e Shalli- 
I questa condizione la corteccia cingolata anteriore 
Sita un aumento di attività (Bush et al., 2000), au- 
nto che si osserva nonostante il basso numero di erro- 
Mmmessi in questo compito. L'effetto di Stroop si ma- 
&ita, infatti, nei tempi di reazione, mentre sull’accura- 
della risposta esercita solo un'influenza minima, 
ammesso che l'abbia. 

than Cohen e i suoi collaboratori (2000) alla Uni- 
sity of Princeton hanno avanzato l'ipotesi che una 
one chiave del giro del cingolo anteriore stia nella 
tazione del conflitto di risposte (response conflict). 


Tuttavia ci lasciava perplessi il fatto che l'ACC si attivava anche 
quando i soggetti, nonostante la difficoltà del compito, commette- 
vano pochi errori o addirittura nessun errore (come nel test di 
Stroop, che — può succedere — è stato il primo compito usato per 
evocare l'attivazione dell’ACC in un esperimento di brain imaging). 
Osservando la cosa da una prospettiva computazionale, ci è venuto 
da pensare che un conflitto di elaborazione (cioè la ‘competizione 
tra unità che si inibiscono a vicenda) potrebbe costituire un precur= 
sore, o un correlato stretto, degli errori e che l'ACC potrebbe in 
realtà rispondere al conflitto associato agli errori, anziché agli errori 
in quanto tali. Per esplorare questa ipotesi abbiamo effettuato un 
gran numero di simulazioni, sia nell'intento di capire meglio le si- 
tuazioni in cui l'attivazione dell'ACC era stata effettivamente rileva- 
ata, sia per generare previsioni su nuove situazioni in cui la si sareb- 
be dovuta osservare. 

Una cosa che questo lavoro di simulazione ha messo in evidenza 
è che, nei nostri modelli, il pattern di attivazione dell'ACC poteva 
diventare molto complesso, e rivelarsi influenzato da un gran nume- 
ro di variabili interagenti (per esempio, la particolare sequenza degli 
stimoli precedenti, gli effetti di priming, le aspettative esplicite del 
soggetto, i fattori motivazionali, ecc.), Queste variabili, in linea di 
principio, possono essere colte ed espresse dal modello. Il farlo per 
mette di generare pattern dell'attività prevista per l’ACC molto det- 
tagliati — specifici per ogni particolare serie di prove sperimentali — 
e suscettibili di essere saggiati in uno studio fMRI. Una proprietà del 
tutto fortuita del nostro modello è che | cambiamenti dell'ACC da 
esso previsti ricadono nel range di risoluzione temporale della fMRI 
(per esempio, differenze tria/-to-trial, «fra prove», nell'analisi tem- 
porale). Attualmente stiamo conducendo studi di questo tipo (se ne 
può vedere un esempio nella Figura 12.29). Indipendentemente dal 
fatto che la nostra ipotesi sia o meno corretta, penso che questo la- 
voro mostri molto bene come un modello può essere utilizzato per 
simulare le interazioni complesse tra | fattorî ritenuti rilevanti per il 
funzionamento di un'area cerebrale, e per generare previsioni signi. 
ficativamente più complesse di quelle a cul si può arrivare con l'in- 
tuizione o la descrizione verbale. 


Questa ipotesi è tesa a fornire supporto alla teoria secon- 
do cui la corteccia cingolata anteriore svolge un compito 
di monitoraggio. Le situazioni nuove e difficili dovrebbe- 
ro generare un elevato conflitto di risposte. Nel compito 
di generazione di verbi, vi è conflitto fra le risposte alter- 
native accettabili. Gli errori sono per definizione situa- 
zioni in cui esiste un conflitto. Analogamente il conflitto 
è una componente intrinseca di compiti, come il test di 
Stroop, che richiedono una risposta in competizione con 
un'altra, più abituale. Secondo la visione di Cohen il mo- 
nitoraggio del conflitto è un mezzo molto efficace, dal 
punto di vista computazionale, per allocare le risorse at- 
tentive. Quando il sistema di monitoraggio rileva un li- 
vello alto di conflitto, il grado di vigilanza - quindi l’in- 
tensità dell'attenzione - deve aumentare. L'aumento di 
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attività nella corteccia cingolata anteriore può servire a 
modulare l'attività di altre aree corticali. 

Per valutare il ruolo della corteccia cingolata anteriore 
nel controllo del conflitto di risposte, è stata utilizzata la 
fMRI evento-correlata (Botvinick et al., 1999). Per questo 
studio si è usato il cosiddetto flanker task [compito degli ele- 
menti fiancheggianti], sul genere di quello illustrato nella 
Figura 12.28. A ogni prova viene presentata una fila di cin- 
que frecce (Figura 12.29), e il soggetto deve rispondere alla 
direzione della freccia centrale premendo il pulsante a de- 
stra se la freccia è rivolta verso destra, e il pulsante a sinistra 
se la freccia punta invece a sinistra. Nelle prove «compati- 
bili» le frecce fiancheggianti — cioè ai due lati di quella cen- 
trale — puntano nella stessa direzione della freccia centrale; 
nelle prove «incompatibili» le frecce ai lati puntano nella 
direzione opposta a quella centrale. L'attività neurale nella 
corteccia cingolata anteriore è risultata più alta nelle prove 
incompatibili, in confronto a quelle compatibili. Fatto im- 
portante, questo aumento si osservava quando i soggetti ri- 
spondevano correttamente. È probabile che si verificasse 
anche quando i soggetti rispondevano in modo sbagliato, 
ma ciò non accadde abbastanza spesso da poter analizzare î 
risultati ottenuti col brain imaging. Tuttavia, da uno studio 
di imaging precedente era emerso che nelle prove con ri- 
sposte sbagliate si attivava la stessa regione (Carter et al., 
1998). Questi risultati stanno fortemente a indicare che è 
l’azione di monitoraggio a impegnare il giro cingolato an- 
teriore, e non gli errori. Un altro confronto ha portato ulte- 
riori prove a favore di questa interpretazione. L'attività nel- 
le prove «incompatibili» era più bassa quando la prova pre- 
cedente era anch'essa «incompatibile». Secondo la teoria di 
Cohen, la corteccia cingolata anteriore avrebbe appena ri- 
levato la presenza di un conflitto e reclutato le risorse at- 
tentive necessarie per affrontarlo; ciò ridurrebbe le richieste 
per il reimpiego di questa stessa rete. 
ipotesi del monitoraggio sottolinea come la cortec- 
cia cingolata anteriore può far parte di una rete per il 
controllo esecutivo. Il giro del cingolo non opera in isola- 
mento, ma piuttosto funziona in tandem con la corteccia 
prefrontale, in modo da permettere la generazione di un 


In questo capitolo abbiamo descritto il ruolo cruciale che la cortec- 
cia prefrontale gioca nel comportamento complesso e abbiamo 
identificato alcuni dei requisiti critici per il comportamento orienta- 
to allo scopo. La memoria di lavoro è essenziale per rappresentare 
informazioni che non sono immediatamente presenti nell'ambien- 
te; essa consente l'interazione degli scopi attuali con le informazio- 
ni percettive e le conoscenze accumulate dalle precedenti esperien- 
ze. Non solo dobbiamo essere in grado di rappresentarci i nostri 
obiettivi, ma è anche essenziale che queste rappresentazioni persi 
stano per un periodo di tempo prolungato. La memoria di lavoro 
deve essere dinamica. Richiede la selezione e l'amplificazione delle 
rappresentazioni che sono utili per il compito attuale, così come la 


RIASSUNT 


@ 
Compatibile: 


Incompatibile: 


12.29 Il flanker task. il soggetto deve rispondere în base si 
all'orientamento della freccia centrale. (a) Nelle prove «incompai 
viene introdotto un conflitto, in quanto gli item fiancheggiantip 
nella direzione opposta. (b) L'attività della corteccia cingolataa 
è alta nelle prove «incompatibili», anche quando la risposta è 
(b) Da Botvinick et al. (1999). 


comportamento orientato allo scopo coei 
coordinato. Nel flanker task l'attività della cor 
golata segnala la presenza di un conflitto, A 
l'aumento dell'attivazione nelle regioni prefton 
garantire l'accuratezza dei processi di selezione, Pì 
pio, durante le prove «incompatibili» l’attività a 
anche nella corteccia prefrontale inferiore (I 
al., 2000). Si può supporre che gli effetti dell'a 
della corteccia cingolata modulino l’attività di sì 
della corteccia prefrontale, facendo sì che ven 
rati gli stimoli fiancheggianti irrilevanti. Ed e 
ma di filtraggio dinamico in piena funzione, 


capacità di ignorare i potenziali fattori di distrazione, 
mo anche essere flessibili. Se i nostri obiettivi camblani 
contesto richiede una linea di condotta diversa, do I 
in grado di passare da un progetto a un altro. Queste op 
richiedono un sistema capace di monitorare il comporti 
atto, segnalando gli errori o le potenziali fonti di conflittà! 

Particolare rilievo è stato dato a due sistemi funziai 
teccia prefrontale laterale è concettualmente rappre 
Un sistema per la memoria di lavoro, deputato a sos 
sentazioni di informazioni immagazzinate in regioni più: 
della corteccia, attraverso meccanismi di selezione. SÌ 
che la corteccia cingolata anteriore funzioni in tandem 
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prefrontale, monitorando l'attività di questo sistema. Come 
fosottolineato in questo capitolo e in quello precedente, il 
l'azione ha natura gerarchica. Come il controllo del 
motorio è ripartito fra molti sistemi funzionali, così anche 
one prefrontale ha un'organizzazione distribuita. Con un 
lb così estesamente distribuito, l'esigenza di un esecutivo 
ite, di un homunculus, si riduce al minimo. La corteccia 
‘può essere un deposito dei contenuti correnti dell'ela- 
in cuì sì associano rappresentazioni immagazzinate in 
[più posteriori della corteccia: rappresentazioni che contri- 
lla selezione delle azioni. 
e rappresentazioni — il contenuto dei processi di ela- 
in atto — sono incluse in un contesto che riflette la sto- 
e gli attuali obiettivi dell'attore. Fino a questo punto 


Controllo inibitorio 
Corteccia cingolata anteriore 
Corteccia prefrontale laterale 


odi compito 
o di risposta ritardata 
tamento orientato 


Filtro dinamico 
ento perseverativo Funzioni esecutive 
to di risposte Guidato dallo stimolo 


ci siamo occupati di obiettivi relativamente impersonali, come 
generare parole, prestare attenzione a colori, ricordarsi di posi- 
zioni. Ma la maggior parte delle nostre azioni è orientata in sen- 
so sociale, ovvero riflette i nostri personali desideri sia come sin- 
goli individui sia come appartenenti a gruppi sociali. Per acquisire 
una più profonda comprensione del comportamento orientato 
allo scopo, dobbiamo perciò volgerci allo studio delle reazioni af- 
fettive, emozionali, che guidano il nostro comportamento e sor- 
gono in risposta alle nostre interazioni con gli altri. Nel Capitolo 
13 ci occuperemo delle emozioni e punteremo i nostri riflettori 
sulla terza suddivisione della corteccia prefrontale: la corteccia 
ventromediale. Chiarendo le intime connessioni fra le regioni 
della corteccia prefrontale, potremo cominciare a capire come 
dall'architettura del cervello umano possa emergere la mente. 


PAROLE CHIAVE 


Ipotesi basate sul contenuto 
Memoria della sorgente 
Memoria di lavoro 

Memoria recente 
Monitoraggio 

Negatività correlata all'errore 


(risposta ERN) 

Selezione dell‘informazione 
rilevante per il compito 
Sistema attentivo supervisore 
(SAS) 

Wisconsin Card Sorting Task 


SP TI DI RIFLESSIONE 


funzioni mnestiche sono associate alla corteccia prefrontale? 
modo queste funzioni differiscono da altri tipi 
lemoria? 
nificare le sottoregioni della corteccia prefrontale è stato 
difficile, in confronto alla corteccia visiva. Quali sono 
isî attualmente più accreditate circa la specializzazione 
onale della corteccia prefrontale? La mancanza di specificità 
te l'attuale mancanza di conoscenze, o una qualche differenza 
ccia anteriore e quella posteriore? Motivate la vostra 


‘caratteristiche cruciali della cognizione umana 
flessibilità del nostro comportamento. Tale flessibilità 


implica la capacità di scegliere e la scelta implica la competizione 
fra varie alternative. Descrivete alcuni dei sistemi neurali coinvolti 
nella selezione della risposta. 


MI Descrivete e mettete a confronto alcuni dei modi in cui la corteccia 
prefrontale e il giro del cingolo anteriore partecipano 
al monitoraggio e al controllo dell'elaborazione. 


BI La nozione di sistema attentivo supervisore non riscuote il favore 
di alcuni ricercatori, perché ricorda il concetto dell'homunculus. 
Un sistema di tal genere può essere una componente necessaria 
di un sistema esecutivo? Motivate la vostra risposta. 
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CAPITOLO 


Le emozioni 


M Quel giorno, sul finire dell'estate del 1848, Phineas Gage si svegliò nell’accampamento vicino al villaggio 
di Cavendish, nel Vermont, pronto ad affrontare un altro faticoso giorno di lavoro nel cantiere ferroviario dell 
& Burlington Railroad. Gage era fiero di partecipare alla costruzione della grande strada ferrata che avrebbe uni 
l'America attraversando territori impervi e rocciosi, i resti di quell'inesorabile movimento di antichi ghiacciai che 
modellato il nord del New England. Per costruire la ferrovia bisognava far saltare la roccia e poi livellare i detri 
da rendere il terreno adatto alla posa dei binari. Gage era a capo di una squadra, una posizione di responsabilitàd 
rifletteva i suoi anni di esperienza e la sua perizia in un compito molto rischioso: sistemare le cariche di dinamite. 
Benché il lavoro non fosse complicato, era necessario fare grande attenzione nell'eseguire correttamente ogni 
passaggio. Bisognava fare un foro nella roccia e riempirlo di polvere da sparo, poi sistemare la miccia sopra la polve 
Perché l'esplosivo sbriciolasse la roccia, occorreva ricoprire la polvere di uno strato compatto di sabbia che andava. 
premuto con una sbarra di ferro. Nel cotso degli anni Gage aveva riflettuto molto a come aumentare l'efficienza dello 
scoppio; si era persino fatto costruire una sbarra di ferro speciale che rispondeva in modo ottimale alle sue esigenze. 
In quel giorno di fine estate molte cariche erano state fatte brillare e gli uomini erano soddisfatti di vedere avanza 
la ferrovia nell'aspro paesaggio. Nel pomeriggio, con l'attenuarsi del caldo, i loro pensieri erano già rivolti alla cena 
ormai vicina e forse a una nuotata rinfrescante nel torrente. Verso le 16.30 Gage preparò un'altra carica. Ma menti 
aspettava che il suo assistente versasse |a sabbia, si distrasse per un attimo e poi dimenticò di controllare che la polv 
fosse stata ben coperta. Non appena batté la sbarra di ferro sopra l'esplosivo, si scatenò una scintilla e un'esplosio! 


squarciò l'aria. 


Gli altri uomini della squadra accorsero e trovarono il corpo di Gage che giaceva, scaraventato a terra, in una pos 
scomposta. Ammutoliti dall'orrore videro il sangue uscire copioso da due grandi fori, uno in corrispondenza della 
guancia sinistra e l'altro in cima alla testa. L'asta di ferro, dopo avergli trapassato il cervello e le ossa del cranio, giace 
Îl accanto. Altrettanto sconvolgente era il fatto che il loro capo non fosse morto: Gage era stordito, ma coscientel 
Dapprima il suo corpo fu scosso da contrazioni convulse, ma nel giro di alcuni minuti Gage si levò a sedere e parlò 
agli uomini che stavano preparando un carretto per trasportarlo a Cavendish, dove avrebbe potuto essere curato. 
All'arrivo nella cittadina, salutò il dottore con grande tranquillità: «Dottore, ecco un bel po' di lavoro per lei». 

Il medico, il dott. John Harlow, arrestò l'emorragia e suturò le ferite, usando disinfettanti in abbondanza per attenuali 
le possibilità di un'infezione. Due mesi più tardi Gage fu dichiarato guarito. Come ebbe poi a scrivere Harlow: 


«lo l'ho curato, Dio lo ha salvato». MII 


Purtroppo la guarigione di Gage fu soltanto superficiale. 
Non appena gli effetti acuti della ferita si attenuarono, 
diventò evidente a tutti quelli che lo conoscevano che la 
sua personalità aveva subito una trasformazione radicale. 
Prima dell'incidente Gage era stato un cittadino esempla- 


re, lavoratore infaticabile ed energico, una persona | 
grande razionalità che sapeva gestire con accortezza’ 
sue faccende private e le proprie finanze. Dopo l'incidet 
te divenne impaziente e rude, facile alla rabbia e agli 
cessi d'ira. Ignorava i buoni consigli che gli amici e i mi 
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ici cercavano di dargli per il suo bene, respingendoli 
‘ton parole sgarbate e irriverenti. Non era più capace di 
Seguire un piano d'azione coerente e snocciolava un flus- 
so continuo di idee che scartava quasi nello stesso istante 
in cui le esprimeva. Ben presto fu licenziato dall'impresa 
ferroviaria. 

Il nuovo Gage intraprese allora un viaggio picaresco, 
iurante il quale arrivò anche a far parte per qualche tem- 
po del «freak show» del Circo Barnum, a New York; fece il 
mandriano in Sudamerica e cambiò vari lavori in città del- 
lì California, nel periodo della Corsa all'oro. Acconten- 
landosi di condurre uno stile di vita molto precario, non 
fece mai fortuna. La fine arrivò nel 1861; Gage morì all’età 
i 38 anni, vittima di violenti attacchi epilettici che affio- 
fono come postumi del trauma da lui sofferto 13 anni 
prima. Fu sepolto con accanto la sua sbarra di ferro. 

Cinque anni dopo la morte di Gage, il dott. Harlow ne 
fece riesumare il corpo dal luogo in cui era stato sepolto, 
In California, e riportò il cranio e la sbarra sulla costa Est, 
dove questi oggetti finirono nel museo della Medical 
School di Harvard. Hannah Damasio e i suoi collaborato- 
Ti (1994) alla University of Iowa recentemente si sono 
serviti delle moderne tecniche di brain imaging per rico- 
struire la lesione di Gage. Questi ricercatori hanno preso 
accurate misure del cranio e, mediante simulazioni al 
computer, hanno generato il cervello che meglio vi corri- 
sponde. Poi, come si vede nella Figura 13.1, hanno stu- 
diato quali parti del cervello dovevano essersi trovate sul- 
lì traiettoria della sbarra di ferro. La sbarra doveva aver 
trapassato la corteccia frontale, risparmiando le aree pre- 
motoria e motoria dal momento che, come risulta dai 
documenti, Gage non aveva sofferto di problemi motori 
evidenti. La sbarra certamente distrusse le parti ventro- 
mediali delle regioni più anteriori della corteccia fronta- 
le, in entrambi gli emisferi. 

La triste storia di Phineas Gage ci costringe a riflettere 
sull'essenza di ciò che determina il comportamento di 
una persona. Ogni azione da noi intrapresa si colora del 
valore che noi le attribuiamo e della risposta emotiva che 
essa genera in noi e negli altri. La personalità di ognuno 
di noi è unica, caratterizzata da una notevole coerenza 
nel pensare e nell’agire a livello sociale. Questa persona- 
lità riflette sia caratteristiche innate, sia il modo in cui 
queste naturali predisposizioni vengono plasmate dalle 
esperienze e dalle dinamiche sociali che ci coinvolgono 
nel corso della vita. Tutti abbiamo delle aspirazioni — il 
desiderio di essere amati, di avere successo, di procreare — 
e sappiamo di produrre le nostre azioni per l’effetto che 
esse hanno non solo su di noi ma anche su quelli che ci 
circondano. Anche se sappiamo che le nostre emozioni, 
aspirazioni e scelte riflettono operazioni del cervello, ci 
risulta difficile attribuire la nostra unicità a una sostanza 
fisica, materiale. Fu questo dilemma a indurre Cartesio a 
postulare il dualismo tra corpo e anima. 

Chi fa ricerca sperimentale nel campo della psicologia 
e delle neuroscienze rifugge da questo genere di temati- 


13.1. cranio di Phineas Gage e ricostruzioni al computer che 
mostrano il percorso seguito dalla sbarra di ferro usata da Gage 

per compattare l'esplosivo, quando gli attraversò il cervello. La sbarra 
era penetrata appena sotto l'occhio sinistro ed era uscita dalla parte 
superiore del cranio, distruggendo lungo il percorso gran parte della 
regione mediale della corteccia prefrontale 


che, ben contento di lasciare che sia la filosofia a occu- 
parsene. Ma certi casi particolari, come quello di Phineas 
Gage, concentrano su questi temi la luce dei riflettori. 
Non è sufficiente chiarire con gli strumenti delle neuro- 
scienze cognitive il modo in cui percepiamo e memoriz- 
ziamo le informazioni, o il modo in cui ci muoviamo; 
dobbiamo anche capire come emozioni e motivazioni in- 
fluenzano la nostra capacità di elaborare le informazioni 
e scegliere una linea d'azione. Come il caso di Phineas 
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Gage dimostra, un evento neurologico può causare un 
drammatico cambiamento della personalità. Sebbene 
non mostrasse alcun danno evidente delle capacità intel- 
lettive, percettive e motorie, Gage non riusciva più a va- 
lutare in modo appropriato l’importanza degli eventi e a 
regolare di conseguenza le proprie risposte emotive. Tan- 
to che uno dei suoi amici ebbe a dire che «Gage non era 
più Gage». Il caso di Phineas Gage è una tragica dimo- 
strazione del fatto che, quando ci poniamo la domanda 
di che cosa sia il sé, dobbiamo necessariamente conside- 
rare le basi neurali, scientifiche, dell’emozione. 

La ricerca nel campo delle neuroscienze cognitive si È 
tradizionalmente rivolta a temi come i processi che sotto- 
stanno alla percezione, all'attenzione, alla memoria e al- 
l’uso del linguaggio. Tuttavia, se mai speriamo di portare 
questa ricerca a investire la sfera della vita di ogni giorno, 
dobbiamo capire anche come questi comportamenti în- 
teragiscono con una delle più fondamentali caratteristi- 
che umane: la capacità di sentire. Non siamo macchine 
per l'elaborazione delle informazioni ma animali sociali, 
mossi da motivazioni ed emozioni. Non è possibile capi- 
re chi siamo, o come interagiamo col mondo, senza pren- 
dere in considerazione la nostra vita emotiva. Le neuro- 
saienze cognitive dell'emozione hanno impiegato molto 
tempo per emergere, perché l'emozione è un comporta- 
mento difficile da assoggettare ai vincoli di uno studio si- 
stematico. Ma oggi i ricercatori stanno raccogliendo que- 
sta sfida, e l'emozione sta diventando un tema di ricerca 
di cruciale importanza. Qui passeremo in rassegna le at- 
tuali conoscenze nel campo delle neuroscienze cognitive 
dell’emozione. 


Temi affrontati dalle neuroscienze 
cognitive dell'emozione 


Sebbene la descrizione di Harlow dei deficit emozionali e 
sociali di cui soffrì Phineas Gage risalga a più di un seco- 
lo fa, lo studio sistematico dell'emozione e della motiva- 
zione con gli strumenti delle neuroscienze cognitive è re- 
lativamente recente. Una delle principali ragioni sta nel 
fatto che, rispetto agli altri comportamenti, l'emozione 
appare particolarmente difficile da analizzare în maniera 
sistematica. Per affrontare lo studio dell'emozione in base 
ai principi delle neuroscienze cognitive dobbiamo porci 
alcune domande fondamentali. Come si può definire 
l'emozione? Come si può manipolare e misurare l'emozio- 
ne in uno studio scientifico? Qual è la relazione tra co- 
gnizione ed emozione? Sfortunatamente nessuna di que- 
ste domande contempla una facile risposta. Ciò nono- 
stante le ricerche di neuroscienze cognitive sull'emozio- 
ne stanno fiorendo, mentre i ricercatori cercano di sbro- 
gliarsela come meglio possono con tutti questi aspetti in- 
certi. Prima di passare a descrivere i frutti di queste ricer- 
che, prenderemo brevemente in considerazione ognuno 
di questi temi. 


Definizione dell'emozione 


Felice, triste, spaventato, ansioso, euforico, affa 
so, arrabbiato, contento, disgustato, eccitato, 
colpevole e infatuato sono solo alcuni dei termini cl 
mo per descrivere la nostra vita affettiva. P 
ricchezza del linguaggio attinente alle emozio 
le da tradurre in variabili e in stati discreti, si 
essere studiati in laboratorio. Nel tentativo di 
un certo grado di sistematicità e uniformità 
zione di emozione, i ricercatori si servono pi 
te di due metodi. 


Emozioni fondamentali 


Anche se possiamo usare parole come euforia, g 
tentezza per descrivere i nostri sentimenti, la mag 
te di noi sarebbe d'accordo nel riconoscere in que 
mini delle semplici varianti del sentirsi felice. Sin di 
cerche di Darwin sulle basi evolutive del compo 
umano, gli studiosi hanno sostenuto la necessità di 
nire un insieme limitato di emozioni universali 
mentali. Darwin ha affrontato il problema rivoli 
profondi conoscitori di molte culture diverse, 
parte del mondo, domande sulla vita emoziona 
queste culture. A partire da queste osservazioni D 
giunse alla conclusione che negli esseri umani si è 
to un insieme limitato di stati emozionali di base, 
no dei quali ha uno specifico significato adattati 
peculiare espressione fisiologica. 
In tempi più recenti, il tentativo di caratteri 
emozioni fondamentali si è incentrato sull" 
delle espressioni facciali (Ekman e Friesen, 19; 
diando culture differenti in diverse parti del mondo 
Ekman della University of California, a San É 
scoprì che l'emozione viene trasmessa dall’espresi 
facciale in forma invariante. Che veniamo dal B 
Pechino o da Papua Nuova Guinea, il modo in 
striamo con la nostra espressione facciale di essere, 
tristi, spaventati, disgustati, adirati o sorpresi, è sei 
molto simile (Figura 13.2). In base a questo lavo 
man e collaboratori hanno suggerito che l'ira, la p 
disgusto, la felicità, la tristezza e la sorpresa siano 
espressioni facciali umane che rappresentano stati € 
zionali fondamentali. 
Benché vi sia ancora un ampio dibattito intom 
questione se un’unica lista ristretta sia adeguata a 
sentare tutta la gamma delle esperienze emozio ù 
ne, la maggior parte degli studiosi è favorevole all 
che esistano emozioni umane fondamentali e unive 
Anzi, quest'idea ha costituito la premessa per af 
lo studio dei sistemi neurali che supportano p 
stati emotivi o di umore, come pure i fattori neuri Î 
sviluppo sottostanti all'espressione facciale e alla 
lutazione. 
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sioni dell'emozione 


altro approccio al problema della classificazione delle 
lozioni consiste nel descriverle non come stati discreti 
ìà piuttosto come reazioni a eventi esterni, variabili lun- 
duna scala continua. Per esempio, la maggior parte di 
di sarebbe d'accordo sul fatto che essere felici è un sen- 
limento piacevole, mentre essere adirati è spiacevole. 
luttavia, siamo felici quando troviamo per terra un soldi- 
oe lo siamo quando vinciamo 10 milioni di euro alla 
la. Benché in entrambe le situazioni la sensazione 
‘proviamo sia piacevole, l'intensità di ciò che sentia- 
cambia. Secondo un metodo dimensionale spesso 


ole-spiacevole o buono-cattivo) e lo stato di arou- 
il (l'attivazione fisiologica, ovvero quanto intensa è la 


ell, 1979). Potremmo essere piacevolmente sorpresi 
el trovare un soldino per la strada, ma per la maggior 
‘arte di noi la reazione a questo evento non sarebbe in- 
lensa o eccitante. Invece, vincere a una lotteria indurreb- 
probabilmente in ognuno di noi uno stato di intensa 
citazione ed euforia. Applicando questo approccio di- 
sionale, i ricercatori sono in grado di ottenere una 


| dastimoli diversi. 
Un altro metodo dimensionale usato nelle neuroscien- 
%e cognitive consiste nel caratterizzare le emozioni trami- 


13.2 Le sei espressioni facciali 
delle emozioni che, come Ekman 

e collaboratori hanno dimostrato, 
sono universali, cioè presenti in tutte 
le culture, Si noti la facilità con cuì 

si possono individuare le espressioni 
di ira, felicità, disgusto, sorpresa, 
tristezza e paura. Adattata da Ekman 
(1973). 


te i comportamenti e gli obiettivi da esse motivati. Da- 
vidson e collaboratori (1990) hanno proposto che le dif- 
ferenti reazioni o stati emozionali possano costituire una 
motivazione ad avvicinarci o a ritirarci, cioè a comporta- 
menti opposti quali l'approccio o il ritiro. Per esempio, la 
felicità e la sorpresa possono stimolare la tendenza all’ap- 
proccio, ovvero a entrare nelle situazioni che hanno evo- 
cato tali emozioni, mentre la paura e il disgusto possono 
costituire una motivazione al ritiro, ovvero a ritrarci dalle 
situazioni che scatenano questo comportamento. 

Chiaramente i metodi dimensionali e quelli di base per 
la definizione delle emozioni non sono adeguati a cattura- 
re tutta la gamma delle nostre esperienze emozionali, tut- 
tavia costituiscono un sistema di riferimento da cui partire 
per l’analisi scientifica dell'emozione. Nessun approccio 
metodologico è di per sé sufficiente. A seconda della do- 
manda o del problema che vogliamo indagare, può essere 
preferibile usare uno dei metodi qui descritti o un altro. La 
cosa essenziale è che siamo chiari nel definire ciò che nelle 
nostre indagini intendiamo per «emozione». 


Manipolazione e misurazione dell'emozione 


Negli altri capitoli ci siamo occupati di come viene af- 
frontato in laboratorio lo studio di comportamenti qua- 
li la memoria, l’attenzione e la visione. Al confronto, 
studiare in laboratorio l'emozione appare particolar- 
mente arduo. Le reazioni emotive variano tra i diversi 
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individui in misura significativa e spesso possono esse- 
re imprevedibili. Tuttavia nella vita di ogni giorno cer- 
chiamo continuamente di manipolare e misurare le 
emozioni. Motiviamo le persone offrendo loro denaro 0 
prestigio. I pubblicitari cercano di convincerci che un 
certo prodotto è migliore di un altro facendocelo asso- 
ciare a cose che ci piacciono. Quando è Halloween, ten- 
tiamo per gioco di spaventare i nostri amici. E, se qual- 
cuno che amiamo è triste, proviamo a confortarlo. Que- 
ste sono tutte situazioni in cui tentiamo di evocare rea- 
zioni emotive e misuriamo il nostro successo nel riu- 
scirvi. La manipolazione e la misurazione delle emozio- 
ni non è sempre un compito facile e, se lo studio è con- 
dotto in laboratorio, a questa difficoltà di fondo si ag- 
giungono altri gravosi vincoli di natura etica e pratica. 
Nonostante ciò, oggi sono di uso comune alcune tecni- 
che che permettono di evocare e misurare le emozioni 
nel setting del laboratorio. 


Ml Tecniche per evocare emozioni 


Induzione di stati di umore Per misurare l'effetto che 
un particolare stato emotivo ha sulle risposte cognitive e 
neurali, i ricercatori inducono nel soggetto un umore 
particolare, di solito incoraggiandolo a usare la propria 
volontà per raggiungere quello stato (dicendogli, per 
esempio: «Pensi a cose che la rattristano») 0 presentando 
stimoli (per esempio, film o brani musicali) che possono 
contribuire a indurre lo stato emotivo desiderato. 


Ricompensa e punizione Negli animali diversi dall'uo- 
mo, la ricompensa e la punizione sono tra i mezzi 
muni per evocare reazioni emotive. Per esempio, durante 
l'addestramento di un cane possiamo ricompensarlo dan- 
dogli del cibo. Il cibo è un rinforzo primario in quanto è 
intrinsecamente dotato di valore e possiede proprietà in- 


e collaboratori (1995). 


13.3 Due esempi delle immagini emotivamente positive e negative che compongono l'International Affective Picture System, sviluppato da Peterk, 


nate di ricompensa. Nella ricerca su soggetti umani 
frequente l’uso di un rinforzo secondario: îl denaro. I 
naro ha valore di rinforzo secondario in quanto di pet 
è insignificante; solo perché lo associamo a cosè cui 
mo valore (per esempio, il cibo, la casa), il denaro è 
nuto uno stimolo che può fungere sia da punizione 
da ricompensa. 


Presentazione di stimoli emotivamente evoti 
Uno dei mezzi più comuni usati in laboratorio peri 
durre una risposta emotiva consiste nel presentare all 
getti stimoli evocativi. Tipicamente si tratta di imm 
ni che colpiscono, parole che rappresentano concetti 
richi di emotività, rumori forti e scariche elettr 
moderata intensità. Un insieme di stimoli largan 
utilizzato è l'International Affective Picture Syst 
(IAPS). Peter Lang della University of Florida e i suoi 
laboratori (1995) hanno raccolto da varie pubblicazià 
più di mille immagini (Figura 13.3), capaci di evoa 
una vasta gamma di risposte emotive. Si tratta di 
di incidenti, fotografie di bambini e famiglie, imm 
sessuali, scene di violenza e scene emotivamente neti 
Queste immagini sono state sottoposte a centinaia 
soggetti perché ne dessero una loro valutazione risj 
a valenza ed arousal. In base a queste valutazioni i 
catori hanno poi selezionato le immagini da utili 
nei loro studi, cioè quelle capaci di evocare la rispos 
emotiva desiderata. 


Ml Tecniche per misurare le emozioni 


Valutazione diretta Il modo più ovvio per valutare 
reazione 0 uno stato emozionale consiste nel rivolj 
soggetto una domanda diretta. Questa è anche lati 
che usiamo più spesso nella vita di ogni giorno, Se 
deriamo sapere come si sente una persona, 0 se una/t 
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ce oppure no, glielo chiediamo. Questo metodo 
o sull’autodescrizione è anche la tecnica di valuta- 
otiva usata più comunemente negli studi di la- 


indiretta Benché l'autodescrizione sia il 
diretto per valutare un'emozione, non sempre 
he il più informativo o il più accurato. Per esempio, 
hé un soggetto possa ritenere che un certo stimolo 
pio, una parolaccia) sia eccitante per lo stato di 
e riferisca in tal senso allo sperimentatore, non è 
ì che a livello individuale produca un aumento del- 
sal quando il soggetto si imbatte in quello stimolo. 
non sempre i partecipanti a un esperimento sono 
‘oli della manipolazione emotiva (come avviene 
uno stimolo è presentato subliminalmente), e 
Inficierebbe molto l'autodescrizione di una risposta 
. Infine l’autodescrizione non è utilizzabile per 
le reazioni emotive negli animali diversi dall’uo- 
\e nei bambini molto piccoli. Nell'intento di superare 
une di queste difficoltà, i ricercatori hanno sviluppato 
‘gamma di metodi indiretti per valutare una reazione 
stato emozionale. 


FRA DIVERSE AZIONI POSSIBILI Uno dei modi in cui 
uò valutare indirettamente una risposta, o una valuta- 
ne emotiva, consiste nel prospettare a un soggetto va- 
gopzioni e vedere quale sceglie. Se desiderassimo sapere 
giocattolo preferito da un bimbo molto piccolo è 
bambola oppure un camioncino, potremmo mettere 
trambi i giocattoli davanti al bambino e vedere quale 
gi due afferra e per quanto tempo sceglie di giocarci pri- 
ia di perdere interesse. Dalle scelte compiute da soggetti 
mani, o da animali, si può dedurre il valore da essi asse- 
nato a tali scelte. 


MACILITAZIONE O INIBIZIONE DI UNA RISPOSTA L'emozione 
facilitare o inibire una risposta, a seconda del compi- 
Per esempio, nel classico test di Stroop (si veda il Ca- 
pitolo 4), i soggetti devono riferire il colore dell’inchio- 
stro in cui sono stampate varie parole. I soggetti ci metto- 
no più tempo a nominare il colore della stampa quando 
i parola che vedono scritta è il nome di un altro colore 
esempio, la parola «rosso» stampata in inchiostro 
verde). Una volta che abbiamo appreso a leggere, leggia- 
0 le parole automaticamente, anche quando ciò esula 
dal compito che ci è richiesto. Quando il significato della 
ola che leggiamo entra in conflitto con il colore di 
ampa che vediamo, la risposta corretta viene inibita e 
rodurla richiede un tempo un po’ più lungo. In una va- 
iante emozionale del test di Stroop, si richiede ai sogget- 
li di svolgere lo stesso compito (nominare il colore del- 
llinchiostro di stampa), ma le parole presentate possono 
avere una valenza emotiva oppure essere neutre. Il conte- 
nuto emotivo delle parole influisce, anche in questo 
caso, sulla latenza della risposta. È stato ipotizzato che il 


contenuto emotivo degli stimoli sia elaborato in modo 
più automatico e talvolta riesca a catturare le risorse at- 
tentive, inibendo così la nostra capacità di rispondere 
alle altre proprietà dello stimolo. 


VARIABILI PSICOFISIOLOGICHE Un aspetto per cui l’'emo- 
zione si differenzia dagli altri comportamenti esaminati 
in questo libro è che essa altera non soltanto il nostro 
stato mentale e neurale, ma anche quello corporeo. Le ri- 
sposte emozionali possono causare un gran numero di 
reazioni fisiche. Per esempio, quando siamo spaventati il 
nostro cuore si mette a battere più velocemente e comin- 
ciamo a sudare. Questa reazione è il risultato dello stato 
generale di attivazione (arousal) del sistema nervoso au- 
tonomo, Inoltre, quando siamo spaventati, trasaliamo 
facilmente; questa reazione riflessa è rafforzata, o poten- 
ziata, da uno stato emozionale negativo. Se, mentre cam- 
miniamo per la strada in pieno giorno, udiamo all'im- 
provviso un forte rumore, il fragore può farci trasalire. 
Ma se lo sentissimo la notte tardi, in una strada vuota e 
male illuminata che già ci fa sentire un po' ansiosi, pro- 
babilmente quel rumore ci farebbe sobbalzare molto di 
più; in tal caso si dice che la risposta riflessa del trasalire 
subisce un potenziamento emotivo. 

In laboratorio è possibile misurare queste variabili, 
quali indicatori di uno stato o di una reazione emotiva. 
Uno strumento tipico per valutare la risposta di arousal a 
uno stimolo è la risposta di conduttanza cutanea, o SCR da 
skin conductance response (detta anche risposta galvanica 
cutanea, o GSR da galvanic skin response). La SCR può esse- 
re misurata applicando gli elettrodi alle dita del soggetto 
e inviando una leggera corrente elettrica attraverso la pel- 
le. La SCR riflette un cambiamento nella conduttività 
elettrica dell'epidermide, conseguente all'attività delle 
ghiandole sudoripare; può essere misurata anche in caso 
di risposta di arousal molto tenue e transitoria e quando 
il soggetto non sta sudando in modo evidente. 

L'assunto di fondo è che l'emozione altera il nostro 
stato fisiologico. L'idea che sia possibile determinare l’en- 
tità di una reazione emotiva misurando una risposta cor- 
porea è il principio su cui si basa la classica prova della 
macchina della verità. L'assunto di fondo è che mentire 
generi una condizione emotiva di disagio, la quale a sua 
volta provoca uno stato di arousal. Di conseguenza, se sta 
mentendo, il soggetto mostrerà segni di attivazione del 
sistema nervoso autonomo che si possono misurare me- 
diante la SCR e altre tecniche, Questo presupposto corri- 
sponde ragionevolmente al vero per la maggior parte del- 
le persone nella maggioranza dei casi, tuttavia è possibile 
che in certe circostanze criminali psicopatici o pazienti 
con particolari lesioni cerebrali non mostrino le normali 
reazioni emotive e fisiologiche. Ma anche i soggetti nor- 
mali possono non mostrare in tutte le situazioni la rea- 
zione emotiva attesa. Queste sono solo alcune delle ra- 
gioni per cui i risultati della macchina della verità posso- 
no essere di difficile interpretazione. 
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Intervista a Joseph Le Doux, Ph.D. 


Il dott. Le Doux, professore alla New York University, è il più grande esperto mondiale 


delle basi neurali dell'emozione. 


Autori: Lei ha iniziato la sua carriera lavorando su vari aspetti della 
lateralizzazione cerebrale per poi passare ad altri temi, e oggi è il 
principale artefice del fermento nel campo della neurobiologia det- 
l'emozione. Come è arrivato a questo? 

J.L.D.: Grazie a un risultato accidentale, un po' di fortuna e tanto 
lavoro. Tutto è iniziato dallo studio di P.S., un paziente con cervello 
diviso, Quando presentavamo stimoli emotivi al suo emisfero destro, 
Îl sinistro non aveva idea di che cosa il destro stesse vedendo ma 
era in grado di dirci che cosa sentiva per via di quello stimolo, se 
esso rappresentava qualcosa di buono o di cattivo. Questo risultato 
ci suggerì che le rappresentazioni cognitive ed emotive di uno sti- 
molo siano sotto il controllo di vie cerebrali distinte, E poiché questo 
paziente aveva il corpo calloso sezionato ma la commessura ante- 
riore intatta, ipotizzammo che le informazioni emotive potessero 
passare da un'amigdala all'altra attraverso questo insieme di con- 
nessioni. L'idea che la cognizione e l'emozione facessero capo a si- 
stemi neurali in qualche modo diversi catturò il mio interesse, e da 
allora sto cercando di chiarire come ciò possa avvenire. Basta così 
per quanto riguarda il risultato accidentale. Per ciò che riguarda in- 
vece la fortuna, è legata all'avere avuto la possibilità di reindirizzare 
la mia carriera affrontando l'indagine su questi temi tramite la ricer- 
ca su animali, dato che quello era ed è ancora l'unico modo di arrì- 
vare al nocciolo della questione, quando si vuole scoprire in quale 
modo il cervello fa una certa cosa. Negli ultimi quindici anni ho la- 
vorato sui ratti. Un dato interessante è notare quanto la comunità 
delle neuroscienze fosse ostile a questo genere di cose quindici anni 
fa. Nello scrivere il mio primo progetto per ottenere un finanziamen- 
to della ricerca, proposi di usare il condizionamento classico della 
paura come modello comportamentale. | fondi mi furono negati e la 
valutazione fu la più bassa che si potesse ottenere. La commissione 
che valutò la domanda disse che in quel modo avrei studiato il con- 


Emozione e cognizione 


«Ero così furioso che non riuscivo a ragionare!» «Non po- 
trei mai dimenticare una cosa del genere!» Entrambe 
queste frasi fanno riferimento a situazioni in cui una ri- 
sposta emotiva interagisce con i processi cognitivi. L'ira 
può influire sulla nostra capacità di ragionare. Un evento 
che ci colpisce profondamente, o anche soltanto signifi 
cativo sul piano emozionale, può influire sulla memoria. 
Come si è detto in precedenza, l'emozione differisce dagli 
altri comportamenti già descritti in questo libro, tutti di 
tipo «cognitivo», in quanto può implicare alterazioni del- 
lo stato fisico, Ma esiste una linea netta di confine tra 
emozione e cognizione? Filosofi e scienziati hanno am- 
piamente dibattuto la natura della relazione tra cognizio- 
ne ed emozione fin dal tempo di Aristotele, secondo il 
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dizionamento, non l'emozione, e che dovevo 
centrandomi su apprendimento e memoria. Lo feci 
menti, il che ebbe due conseguenze, Una fu che 
dimento e la memoria come linea d'attacco princi 
sull'emozione, l'altra fu che mi interessai all'a 


memoria e dell'emozione. Per me queste due 
sola. La maggior parte delle emozioni coinvolge 
contenuti della memoria coinvolgono l'emozione. 
sono arrivato a fare quel che faccio. 
Autori: La ricerca sugli animali è senz'altro essenzi 
te come è possibile studiare in un ratto stati emozioni 
come è, per esempio, il dolore? t 
4.L.D.: Penso che, per la grande maggioranza degli 
lavorare si collochi in qualche punto intermedio fra ciò. 
fare e ciò che possono realmente fare. Per quel che 

reso conto piuttosto in fretta che, se volevo arrivare ai 
vero basilari dell'emozione, dovevo scegliere un approccio 
mettesse di studiare l'emozione nel cervello animale. Michi 
più di tempo per rendermi conto che forse l'approccio. 
vero l'uso della paura condizionata nel ratto, poteva, 
come funziona l'emozione quanto, piuttosto, come funzi 
Molte emozioni — abbastanza da dare senso a questa affe 
coinvolgono sistemi cerebrali filogeneticamente antichi, 
evoluti per controllare il corpo attraverso il comportame 
gia, in risposta alle sfide dell'ambiente. Questi sistemi si ot 
aspetti come la difesa dai pericoli, il comportamento ses 
materne, il nutrirsi e altre cose di questo genere. Questi 
stemi emozionali che possiamo studiare nel cervello anima 
proposito vi sono due osservazioni da fare, Una è che q 
devono essere studiate una per volta, perché si sono 


quale l'emozione (l’anima sensibile) e la cog 
nima razionale) erano gradi, o componenti, distinti 
l’anima e solo l'anima razionale era una proprietà 
degli esseri umani. 

Un recente confronto teorico in merito al rapport 
emozione e cognizione ha avuto come protagonist 
bert Zajonc, della Stanford University, e Richard 
della University of California a Berkeley. Zajone è l'a 
re delle ricerche che hanno rivelato la dissociazion 
valutazione e consapevolezza. Per esempio, stimoli 
zionali presentati a livello subliminale, cioè così raj 
mente che i soggetti non erano consapevoli di a 
sti, influenzavano la loro valutazione di stimoli nei 
presentati successivamente. Sulla base di questo 
Zajonc (1980, 1984) ha proposto che i giudizi affe 
precedano la cognizione e siano formulati indipendet 
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per fare cose diverse e sono controllate da sistemi cerebrali di- 
ra è che l'evoluzione di questi sistemi ha preceduto la coscien- 
à cosciente attraverso la quale noi conosciamo le nostre 
è la ragione per cui esse si sono evolute. | cervelli sono 
ti e non-verbali parecchio tempo prima di essere co- 
ma noi utilizziamo lo stato presente nella specie umana 
verbale), e soprattutto la negazione di questo stato umano 
ente e non-verbale), Quando consideriamo l'emozione negli 
\o a negazioni dello stato umano che potrebbero anche 
e e che comunque, posto che esistano, saranno difficili da in- 
È importante prendere la somiglianza tra i comportamenti 
egli animali e negli esseri umani per quello che sembrano. 
somiglianze ci dicono, per esempio, che quando sono in perico- 
ie le persone restano paralizzati allo stesso modo, la loro pres- 
a sale ed entrano in circolo gli ormoni dello stress. Que- 
ze non ci dicono che i ratti e gli esseri umani provano il 
della paura. Per arrivare a questo è necessario essere consa- 
lo stato in cui ci si trova, e non è chiaro se i ratti lo siano. Tut- 
è incredibile la quantità di informazioni che possiamo apprendere 
stem dell'emozione studiando il cervello degli animali, informazio- 
ono essere utili per capire condizioni esperite anche dagli es- 
i. Ma dobbiamo fare attenzione a non generalizzare, traspo- 
roppo liberamente le nostre conclusioni da un'emozione a un'al- 
\esiste un sistema unitario dell'emozione, ma vi sono moltissimi 
che si occupano di quelle cose che noi chiamiamo emozioni. Lo 
alcune emozioni umane molto elusive non è facilmente affron- 
esperimenti su animali, ma ce ne sono moltissime altre per le 
è possibile. 

Emozioni come la paura segnalano immediatamente la natura 
di una situazione. Il cervello decide che una data situazione è 
. Perché il cervello non si è evoluto in modo da formare que- 

kcisioni in assenza dell'emozione associata? 
D.: In realtà è vero che il cervello si è evoluto in modo da prendere 
oni sulle situazioni di pericolo, e forse su altri tipi di situazioni dif- 


lente da essa. Lazarus (1981, 1984) invece ha sostenuto 
he non potrebbe esservi emozione senza una valutazio- 
cognitiva. Quando avvertiamo i segni di attivazione 
del nostro sistema nervoso autonomo, come il sudore e 
l'aumento del battito cardiaco, la nostra risposta emotiva 
derà dal fatto che stiamo facendo ginnastica, o che 
ci troviamo in presenza di una persona sessualmente at- 
‘traente, oppure che stiamo guardando giù dal tetto di un 
alto palazzo. In altre parole, la nostra risposta emotiva di- 
‘pende dalla causa che, a nostro giudizio, è all'origine del- 
l'eccitazione fisica da noi provata (si veda Schacter e Sin- 
ger, 1962). Lazarus riteneva l'emozione un sottoinsieme 
di processi cognitivi. Questo dibattito ha come cardine 
ciò che si intende per cognizione. Zajonc (1984) definiva 
la cognizione come una trasformazione mentale (più len- 
ta) dell'input sensoriale ovvero come un processo di ela- 


ficili, in assenza di emozione. Un moscerino della frutta e una luma- 
ca, per citare due organismi ben noti alla neurobiologia, si difendo- 
no dai pericoli servendosi di segnali ambientali. Ed entrambi sono in 
grado di apprendere nuovi segni che sono indice di pericolo. Usano 
gli stessi processi di condizionamento che anche noi usiamo: la so- 
vrapposizione temporale di uno stimolo neutro con uno che scatena 
arousal può modificare il modo in cul il cervello tratta lo stimolo in 
precedenza neutro. Così, quando lo stimola ricompare, l'organismo 
(lumaca, ratto, persona) reagisce producendo la risposta al pericolo 
che è tipica, normale, per la sua specie. Non c'è bisogno di alcuna 
consapevolezza cosciente, né per la lumaca né per l'essere umano. 
Si tratta solo di risposte. Ciò che si è evoluto per valutare gli stimoli 
e produrre risposte è appunto il sistema che dobbiamo capire, per 
vedere dove hanno origine le nostre reazioni emotive. La differenza 
fra un ratto e una persona non sta tanto nel sistema che produce le 
risposte, ma piuttosto nella stratificazione cognitiva che si è sedi- 
mentata su sistemi più fondamentali. Oltre a capire le reazioni emo- 
tive, dobbiamo capire anche le azioni emotive. Qui è dove la cogni- 
zione e la coscienza entrano in gioco e fanno la differenza. Questi 
sistemi ci forniscono una maggiore flessibilità di reazione. Reagiamo 
alle situazioni emotive in modo inconscio ma poi capiamo il da farsi, 
elaboriamo piani, ci serviamo di strategie e così via. Dal punto di vi- 
sta della ricerca sul cervello, siamo molto più avanti nel capire la 
reazione che l'azione emotiva, ma ora che qualche idea su come av- 
venga la reazione la possediamo, possiamo cominciare a prendere 
in esame l'azione, 

Quindi penso che il cervello si sia evoluto in modo da occuparsi 
del pericolo, e delle altre cosiddette situazioni emotive, in assenza 
di cognizione e coscienza. Dopo tutto, mentre stava costruendo le 
reti delle risposte di difesa negli invertebrati, l'evoluzione non sape- 
va che più tardi avrebbe dato origine ai vertebrati e alla coscienza. 
Azzardo un'ipotesi e arrivo a supporre che gli invertebrati non siano 
coscienti delle loro reazioni emotive, ma sono disposto ad assumer- 
mi il rischio di una tale affermazione. 


borazione delle informazioni, mentre nella definizione di 
Lazarus cognizione comprendeva, oltre alle successive fasi 
di elaborazione, anche le prime valutazioni legate alla 
percezione iniziale. 

Uno degli aspetti positivi scaturiti dai recenti lavori nel 
campo delle neuroscienze cognitive dell'emozione è che, 
attraverso l’identificazione di alcuni dei sistemi cerebrali 
che supportano l'emozione, il dibattito sulla relazione tra 
cognizione ed emozione è stato trasferito al piano dei cor- 
relati neurali. Per esempio, sappiamo che alcune strutture 
del cervello, come l’amigdala, sono specializzate nell'ela- 
borazione degli stimoli emotivi e possono rispondere mol- 
to rapidamente e quindi intervenire in una fase precoce 
dell’elaborazione di tali stimoli (Le Doux, 1996). Questi ri- 
sultati sono in accordo con la teoria di Zajonc, che postula 
sistemi separati per l'elaborazione delle emozioni. Allo 
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stesso tempo, le strutture neurali specializzate per l'emo- 
zione possono interagire con, ed essere influenzate da, si- 
stemi neurali di cui è nota la specializzazione per altri 
comportamenti cognitivi. Questi ultimi risultati suggeri- 
scono che l'emozione e la cognizione siano interdipen- 
denti, in accordo con la teoria proposta da Lazarus. Oggi 
studiare l'emozione separatamente dalla cognizione, e vi- 
ceversa, non pare più di alcuna utilità. L'emozione, al pari 
degli altri comportamenti mentali, ha caratteristiche uni- 
che e distintive ma, nell'approccio delle neuroscienze, l’e- 
mozione non può essere separata dai comportamenti rite- 
nuti più «cognitivi». Le ricerche in questo campo hanno 
sostanzialmente risolto la diatriba Zajonc-Lazarus, confer- 
mando che avevano ragione entrambi: i sistemi neurali 
dell’emozione e della cognizione sono sia indipendenti 
che interdipendenti. 


I sistemi neurali per l'elaborazione 
delle emozioni 


La ricerca sull’emozione in base all'approccio delle neu- 
roscienze cognitive ha fra i suoi scopi quello di identifi- 
care e descrivere i sistemi neurali sottostanti agli stati e ai 
processi emozionali (si veda, per esempio, Damasio et al., 
2000). Tuttavia la nozione di una rete di strutture cere- 
brali che supportano il comportamento emotivo non è 
certo nuova. Nel 1937 James Papez propose l’esistenza di 
un circuito cerebrale dell’emozione; secondo questa teo- 
ria le risposte emotive coinvolgono una rete di regioni 
cerebrali di cui fanno parte l’ipotalamo, il talamo ante- 
riore, il giro del cingolo e l’ippocampo. In seguito Paul 


13.4 Il sistema limbico ipotizzato 
da MacLean. La componente centrale 
del sistema era l'ippocampo, 

qui rappresentato dal disegno 

di un cavalluccio marino; | triangoli 
neri rappresentano le cellule 
piramidali. Si pensava che il sistema 
ricevesse impulsi sia dalle vie 
sensoriali esterne sia dall'ambiente 
Interno e dai visceri. L'integrazione 
di questi input interni ed esterni 

era ritenuta la base dell'esperienza 
‘emotiva. Da MacLean (1949). 


MacLean (1949, 1952), che chiamò tale insieme 
ture il «circuito di Papez», estese questa rete includ 
l’amigdala, la corteccia orbitofrontale e certe 
dei gangli della base. MacLean diede a questa 
estesa del circuito neurale dell’emozione il nome 
ma limbico (Figura 13.4). 

I primi lavori in cui MacLean identificava il sist 
limbico come il «cervello emotivo» esercitarono 
fluenza notevole. Ancora oggi non è affatto raro 
re riferimenti «al sistema limbico» o alle strutture «I 
biche» negli studi sulle basi neurali dell'emozione, 
durare della popolarità del termine sistema limbico 
in lavori più recenti è dovuto soprattutto al fal 
esso comprende la corteccia orbitofrontale e l'amig 
(Damasio, 1994; Le Doux, 1992). Tuttavia il concett 
sistema limbico, per come è stato formulato da M 
Lean, non ha trovato conferme col passare degli ; 
(Brodal, 1982; Swanson, 1983; Le Doux, 1991; 
Meyer, 1992). Benché sia stato accertato che 
strutture limbiche hanno davvero un ruolo nell'en 
zione, è stato impossibile determinare esatti criteri 
definire quali strutture e quali vie siano da includere; 
sistema limbico. Allo stesso tempo regioni classicam 
te ritenute limbiche, come l’ippocampo, si sono d 
strate più importanti per altri processi non collegati 
l'emozione, per esempio la memoria (si veda il 
lo 8). Senza una chiara spiegazione del perché al 
gioni del cervello e non altre siano da considerare 
del sistema limbico, il concetto di MacLean ha d 
strato di avere, per l’attuale comprensione delle b 
neurali dell’emozione, un valore più storico e descritt 
vo che funzionale. 
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testi primi tentativi di identificare i circuiti neura- 
‘emozioni, si tendeva a vedere l'emozione come 
)sa di unitario che poteva essere localizzato in uno 
ico circuito, quale era appunto il sistema limbico; 
esto modo il «cervello emotivo» veniva a essere se- 
) dal resto del cervello. Col tempo le ricerche sull’e- 
one si sono fatte più dettagliate e complesse. Oggi si 
losce che l'emozione è un comportamento sfaccetta- 
e non può essere colto da una singola definizione 
inziato in un singolo circuito neurale o sistema ce- 
le. Le ricerche recenti si sono focalizzate su partico- 
pi di compiti emozionali e sull’identificazione dei 
ni neurali sottostanti a specifici comportamenti 
zionali. Oggi non si pensa più che vi sia un solo cir- 
‘ale dell'emozione, ma piuttosto che si debba 
edere l'intervento di sistemi neurali differenti, a se- 
\ del compito o della situazione emotiva. Questi si- 
ii potrebbero implicare regioni del cervello più o 
0 specializzate nell'elaborazione delle emozioni, in- 
ad altre che sarebbero invece polifunzionali. Dalle 
erche sull’emozione condotte dai neuroscienziati co- 
itivi emergono numerose regioni cerebrali che svolgo- 
un ruolo in compiti emozionali differenti; alcune 
0 già state ricordate (per esempio, il giro del cingolo 
iteriore, l'ipotalamo, i gangli della base), ma ve ne sono 
che molte altre (per esempio, la corteccia insulare, la 
teccia somatosensoriale). Fra tutte, la corteccia orbito- 
ntale e l'amigdala sono però emerse come regioni ce- 
rali la cui funzione primaria è collegata con l’elabora- 
one dell’emozione (Figura 13.5). Capire il funziona- 
lento di queste due regioni è cruciale per le neuroscien- 
‘cognitive dell’emozione. 


(orteccia orbitofrontale 


corteccia orbitofrontale è la porzione della corteccia 
prefrontale che si trova alla base del lobo frontale e pog- 
gia sulla parete superiore della cavità orbitaria. Questa re- 
fjone è a volte suddivisa in due porzioni: la parte più 
entrale della corteccia orbitofrontale è indicata come 
Gorteccia prefrontale ventromediale. Questa era la regione 
danneggiata in Phineas Gage, il caso descritto all’inizio 
capitolo. La parte restante, più laterale, viene anche 
dl ‘ata corteccia orbitofrontale laterale. 

| Nonè facile definire con esattezza il ruolo funzionale 
della corteccia orbitofrontale, data la difficoltà di classifi- 
care i comportamenti che dipendono da questa regione. 
Ritornando al caso di Phineas Gage, chi lo aveva cono- 
sciuto non si riferiva al suo deficit come a un problema 
Specifico, ma diceva semplicemente «Gage non è più 
Gage». Harlow, il medico che lo aveva curato, poté elen- 
care una serie di comportamenti lievemente anomali ma 
non fu in grado di ricomporli nel quadro unico di un sin- 
golo deficit. La funzione che la corteccia orbitofrontale 
svolge nel comportamento è elusiva, non si riesce a farla 


1 3.5 (a) La corteccia orbitofrontale umana, che spesso viene suddivisa 
nella corteccia prefrontale ventromediale (in rosso) e nella corteccia 
orbitofrontale laterale (in verde). (b) L'amigdala è evidenziata in arancio. 
Da Davidson et al. (2000). 


rientrare in un'unica categoria identificabile. Ma, allo 
stesso tempo, tutti i comportamenti notoriamente soste- 
nuti dalla corteccia orbitofrontale sembrano essere in 
qualche modo correlati. La sfida che sta davanti ai neuro- 
scienziati è trovare il criterio migliore per caratterizzare il 
ruolo funzionale della corteccia orbitofrontale, in modo 
da riuscire ad abbracciare tutta la gamma dei comporta- 
menti che dipendono da questa fondamentale regione 
del cervello, Attualmente la ricerca sul ruolo della cortec- 
cia orbitofrontale investe domini separati ma correlati, 
ognuno dei quali è collegato al ruolo di questa corteccia 
nel regolare le capacità di inibire, valutare e usare le 
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informazioni sociali ed emotive. Queste capacità si mani- 
festano in molti modi; per chiarezza li riuniremo qui nel- 
l'unica definizione di processo di decisione (decision 
making) sociale ed emotiva. Prima di prendere in esame 
questi aspetti, vediamo brevemente quanto possono esse- 
re complicate persino le più banali decisioni della vita 
quotidiana. 


RM Processo di decisione 


La scelta di come agire non richiede semplicemente di di- 
scriminare tra gli stimoli in entrata. Quando scegliamo 
una linea d'azione, dobbiamo integrare gli stimoli in in- 
gresso con i nostri valori e con quelli che sono al mo- 
mento ì nostri scopi, lo stato emotivo e la situazione so- 
ciale. Prendiamo, per esempio, il caso di una pendolare 
che nel tornare a casa ogni sera all'ora di punta si ritrova 
in colonna, nel traffico della tangenziale. Lungo la via, 
segnali visivi familiari le evocano determinate azioni. Gli 
archi dorati del McDonald locale, l'indicazione dell’usci- 
ta più vicina a casa sua e i cartelli ai lati della strada sono 
tutti segnali che le indicano che deve portarsi nella corsia 
di destra e incominciare a rallentare. Tutti questi stimoli 
le sono familiari e le sue azioni sono dettate dall’abitudi- 
ne. La donna può persino non accorgersi neppure di ave- 
re imboccato lo svincolo per l'uscita, mentre cerca di sin- 
tonizzare la radio sul canale dell'ultimo notiziario. Le 
azioni abituali vengono eseguite all'apparire di ciascuno 
dei punti di riferimento familiari. 

Ma anche in questa procedura routinaria è essenziale 
che la flessibilità si mantenga, in modo da produrre 
eventuali azioni alternative. Talvolta un segnale esterno 
ha una funzione cruciale d'innesco. Nell'esaminare at- 
tentamente la strada davanti a sé, la nostra pendolare 
nota che il traffico è bloccato e che sulla corsia di emer- 
genza stanno sopraggiungendo dei veicoli di soccorso. 
Deve essere avvenuto un incidente, il che di sicuro vuol 
dire almeno 40 minuti di ritardo sui normali tempi di 
spostamento. Immaginando che il traffico lungo una via 
alternativa continui a essere scorrevole, la donna si porta 
rapidamente a destra per prendere un'altra uscita. Oppu- 
re, la flessibilità può essere cruciale per modificare i pro- 
pri scopi. È mercoledì sera, il giorno in cui i suoi figli 
vanno al campetto a giocare a pallone e la nostra pendo- 
lare deve arrivare fino all’uscita successiva a quella solita, 
per andare a prendere ì ragazzi al termine della partita. Se 
il notiziario radiofonico è particolarmente interessante, 
può accorgersi all'improvviso di avere già girato per l’'u- 
scita abituale, dimenticandosi della sua meta atipica di 
quella sera. Gli scopi interni riflettono i desideri e le aspi- 
razioni personali del soggetto e possono anche essere me- 
diati da influenze sociali. La nostra pendolare ha sempre 
molta fretta di arrivare a casa e si preoccupa se è in ritar- 
do. Una sera in cui l’ultima riunione di lavoro le ha fatto 
fare particolarmente tardi, per un attimo prende in consi- 
derazione la possibilità di usare la corsia di scorrimento 


13.6 Il nostro comportamento è un riflesso dell'influenza; con 
dei nostri desideri personali e dei vincoli sociali. Per arrivare ata 
in tempo, questa automobilista è tentata di prendere la corsia rise 
alle auto in car pooling, ma si trattiene dal farlo per timore sla 

di una possibile multa sia del giudizio negativo degli altri quidatò 


veloce riservata al car pooling (') (Figura 13.6) m 
averci riflettuto sopra, resta nella corsia per il traffl 
to dei veicoli occupati dal solo guidatore. Teme la: 
da 250 dollari nel caso incontrasse la polizia, 
parlare del severo giudizio degli altri guidatori | 
modo di agire, socialmente inappropriato. 
Questo esempio illustra quanto sia vasta la ga 
fattori che influenzano le decisioni della vita quotit 
Vi sono azioni abituali suggerite da informazioni pi 
tive, nuove informazioni che richiedono flessibiliti 
pianificazione, obiettivi interni, informazioni da 
nuto emotivo presenti nell'ambiente, cue emozio 
terni e cue sociali. Tutti questi fattori si combii 
momento di formulare una decisione. A seconda dé 
chieste del compito, alcuni di questi fattori possont 
re più importanti di altri. Se la capacità di elaborai 
qualsiasi di questi tipi di informazione è alterata, 
la nostra capacità di prendere decisioni sarà alteri 
corteccia orbitofrontale sembra essere partico] 
importante per elaborare, valutare e filtrare le infî 
zioni sociali ed emotive. Ne consegue che il 
questa regione altera la capacità di prendere d 
che richiedono il feedback dei cue sociali o emotivi, 


Ml Processo di decisione sociale 


I lobi frontali svolgono un ruolo fondamentale n 
cesso di selezione tra una moltitudine di informazi 


(*) Il car pooling consiste nell'utilizzo condiviso di una we 
da parte di più persone per uno spostamento sistematico{ 
casionale. [N.d.T.] 
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apitolo 8 abbiamo detto che alcune regioni del lobo 
le, come la corteccia prefrontale dorsolaterale, sono 
tanti per selezionare le informazioni nei test della 
di lavoro. Uno dei possibili criteri per la selezio- 
azione è la valutazione di cue in un determinato 
sociale. La corteccia orbitofrontale sembra esse- 
alizzata in questo tipo di elaborazione, dal mo- 
che i pazienti cerebrolesi in questa regione si rive- 
ilquanto deficitari nel processo di decisione sociale 
ision making). In alcune situazioni le loro rispo- 
nbrano dipendere troppo dalle informazioni per- 
ignorando i cue sociali. Altre volte sembrano del 
ensibili alle norme o agli scopi sociali e, di con- 
za, incapaci di assecondare le aspettative sociali. A 
pazienti con danni in questa regione hanno diffi- 
a inibire le risposte socialmente inappropriate, 
gli impulsi aggressivi. 

olti episodi stanno a dimostrare che il comporta- 
0 dei pazienti frontali può essere dominato dalle 
mazioni percettive. F. Lhermitte, medico all’Hòpital 
lì Salpétrière a Parigi, ha rivelato una sorta di humor 
nello sfruttare questa tendenza (Lhermitte, 1983; 
itte et al., 1986). Lhermitte era capace di invitare 
lente a un incontro e di lasciare in bella vista su 
tavolo un quadro, un chiodo e un martello. Trovan- 
davanti questa serie di oggetti, un paziente frontale 
va prendere chiodo e martello e appendere il quadro 
muro. In un altro caso, Lhermitte lasciò sulla sua scri- 
un ago ipodermico, si calò i pantaloni e girò la 
lena al suo paziente. Mentre la maggior parte di noi 
rebbe avanzare pesanti riserve etiche su questa situa- 
one, il paziente di Lhermitte non si scompose minima- 
nte. Prese semplicemente l'ago e fece una bella puntu- 
inelle natiche del suo dottore! 

Ihermitte ha coniato il termine comportamento di uti- 
ione (utilization behavior) per descrivere il fatto che 
ti pazienti mostrano un’esagerata dipendenza dai 
ambientali per guidare il loro comportamento. Le 
fo azioni indicano che conservano intatta la conoscen- 
idi come si usano gli oggetti, per esempio il martello o 
go. Ciò che manca è la capacità di valutare il contesto 
ociale e di giudicare se l'azione è appropriata o meno. 
ulteriore prova di questa dipendenza dai cue esterni è 
ata dal fatto che i pazienti orbitofrontali sono inclini a 
(omportamenti imitativi. In un suo esperimento, Lher- 
nitte si metteva seduto di fronte al paziente e produceva 
ili gesti, senza fornire alcuna spiegazione. Alcuni erano 
[esti innocui: piegare dei fogli di carta, pettinarsi i capel- 
lì, darsi dei colpetti sulla gamba. Altri erano socialmente 
appropriati: fare marameo, masticare carta o inginoc- 
hiarsi e mettersi a pregare. I pazienti con lesioni orbito- 
frontali imitavano queste azioni (Figura 13.7). Se da un 
lato si potrebbe supporre che ciò fosse dovuto all’aura re- 
Verenziale che circonda i medici, dall'altro è vero che i 
soggetti di controllo e i pazienti con lesioni al di fuori 
della corteccia prefrontale non intrapresero tali compor- 


tamenti imitativi. Anzi, è lecito pensare che i soggetti di 
controllo abbiano anche preso in seria considerazione la 
possibilità di rivolgersi a un altro medico. Questi pazien- 
ti, invece, non si mostrarono né dubbiosi né imbarazzati 
per le violazioni delle convenzioni sociali commesse da 
Lhermitte. Anche se non tutti i soggetti con lesioni alla 
corteccia orbitofrontale mostrano questo genere di com- 
portamento imitativo, non è raro che questi pazienti sia- 
no eccessivamente dipendenti da cue percettivi e incon- 
sapevoli della violazione di norme sociali. 

1 pazienti con lesioni orbitofrontali mostrano, inoltre, 
tutta una gamma di altri deficit sociali. Spesso manifesta- 
no un cambiamento della personalità, irresponsibilità e 
assenza di preoccupazione per il presente o per il futuro. 
Frequenti sono i casi di minore coscienza ed empatia so- 
ciale, nonché di totale indifferenza per le regole sociali 
(Hecaen e Albert, 1978; Stuss e Benson, 1986). Un certo 
Elliot, versione moderna del caso di Phineas Gage, aveva 
perso la capacità di prendere decisioni sociali (Damasio, 
1994). Elliot soffriva di un tumore al cervello che aveva 
invaso bilateralmente la superficie orbitale, cioè la regio- 
ne corticale appena sopra le orbite oculari. Dopo l’inter- 
vento chirurgico, le sue abilità intellettive erano superiori 
alla norma, in quanto forniva prestazioni eccezionali nei 
test della memoria a lungo termine e della memoria di la- 
voro. Nonostante questo, Elliot non era in grado di ese- 
guire quelle attività routinarie che garantiscono la so- 
pravvivenza nel mondo odierno. Doveva essere ripetuta- 
mente chiamato per alzarsi e andare a lavorare; aveva 
perduto ogni senso dell'orario e i suoi compagni di lavo- 
ro lo trovavano immerso per ore in un compito banale. 
Dopo avere perso il lavoro, cominciò a imbarcarsi in affa- 
ri rischiosi contro il parere degli amici e della famiglia, e 
finì per fare bancarotta. Altrettanto notevole del suo per- 
duto senso delle norme sociali, era il distacco che Elliot 
mostrava verso i suoi problemi personali. Non aveva la 
minima difficoltà a raccontare i particolari più minuti dei 
suoi molti fallimenti, ma ne parlava come se fosse stato 
un osservatore spassionato; ovvero, in lui si manifestava 
una straordinaria dissociazione fra il processo della deci- 
sione in astratto e quello della decisione sulla sua condi- 
zione personale e sociale. 

Una perdita analoga nell’orientamento sociale del 
comportamento si osserva nei primati che hanno subìto 
lesioni alla corteccia prefrontale. Mentre nella società 
umana la stratificazione sociale è implicita, animali come 
il macaco rhesus vivono in un ambiente sociale altamente 
strutturato. Ogni macaco occupa un posto ben preciso 
nella gerarchia sociale, posizione che il più delle volte ha 
ereditato alla nascita. La posizione sociale determina mol- 
ti comportamenti, come l’accesso al cibo e ai partner ses- 
suali: fattori di importanza essenziale, dati gli alti tassi di 
morbilità nelle condizioni naturali. Per gli animali che su- 
biscono una lesione alla corteccia orbitofrontale, lo status 
sociale precipita immediatamente (Myers et al., 1973). 
Vengono emarginati dal gruppo, subiscono aggressioni e 
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13.7 Il comportamento di utilizzazione e quello imitativo sona 
due segni di danno prefrontale, di solito associati a lesioni nella 
regione ventromediale. (a-d) Comportamenti imitativi. | pazienti 
imitano il medico che fa un gesto minaccioso (a), si infila gli 
(b), annusa un fiore (c) e prega (d). (e-g) Comportamenti di 
utilizzazione. Se gli si pongono davanti gli oggetti, il paziente fort 
si infila anche tre paia di occhiali (e) o si appresta a usare uno 
improvvisato (f, g). 
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etti a ritirarsi a un'esistenza solitaria. Non è 
isfano i segni di cui gli animali sani si servono 
re così in fretta gli individui con queste lesio- 
rvento chirurgico si osservano comporta- 
ti. Gli animali appaiono irrequieti, si muo- 
o scopo preciso, si producono di tanto in 
inifestazioni aggressive e trascurano la pulizia 
È probabile che, in seguito all'operazione al 
questi macachi non si comportino in modo 
alla loro posizione, e quindi rappresentino 
per l'intero ordine sociale. 
i pazienti con danni alla corteccia orbito- 
ono risposte socialmente inappropriate e 
Imente hanno reazioni aggressive ingiustificate, 
lle volte le loro azioni arrecano maggior danno a 
ssi che agli altri. Tuttavia la corteccia orbitofron- 
‘particolare il suo ruolo nella valutazione dei «se- 
sociali, è stata messa in relazione anche col com- 
lento antisociale e con le difficoltà a controllare gli 
olenti o aggressivi. Per esempio, studi mediante 
a emissione di positroni (PET) hanno rivelato 
zione del metabolismo del glucosio nella cortec- 
ofrontale in soggetti con una storia personale di 
ortamenti violenti e antisociali (Raine et al., 1998). 
pazienti con lesioni orbitofrontali sono più inclini 
ortamenti antisociali, come furti o atti violenti. È 
ito che questi pazienti soffrano di una «socio- 
cquisita» (Damasio, 1994), perché la tendenza alla 
nza e la totale indifferenza per le conseguenze socia- 
i loro atti ricorda molto da vicino quella dei soggetti 
ti da disturbi antisociali della personalità. 

‘è un esempio il caso di J.S. (Blair e Cipolotti, 2000). 
luomo aveva subìto un trauma cranico che gli ave- 
ito un danno bilaterale alla corteccia orbitofron- 
con un certo interessamento anche del lobo tempo- 
sinistro, amigdala compresa. Dopo l'incidente le sue 
tà intellettive erano rimaste normali. Mentre prima 
trauma J.S. era stato, a detta di chi lo conosceva, una 
ona relativamente tranquilla e riservata, durante la 
in ospedale aveva aggredito e ferito un membro 
il personale, aveva scagliato oggetti e mobilio contro al- 
persone e tenuto un comportamento aggressivo con- 
gli altri degenti. Sottoposto a test specifici, J.S. esibì 
grave deficit nell’elaborazione degli stimoli sociali, 
me le espressioni facciali; inoltre rivelò un deficit nel- 
etare le reazioni emotive delle altre persone. Ben- 
].S. soddisfacesse i criteri standard per la diagnosi di 
isturbo antisociale della personalità, il suo comporta- 
lento differiva da quello di coloro che soffrono di que- 
o disturbo. Quando questi ultimi sono violenti o ag- 
fessivi, in genere c'è una ragione o un piano che ne 
7 lega il comportamento. Invece gli atti aggressivi o vio- 
nti di J.S. apparivano reazioni impulsive, del tutto prive 
di qualsiasi scopo particolare. 

| Come si è detto in precedenza, la maggior parte dei 
pazienti con lesioni orbitofrontali esibisce deficit nella ri- 


sposta sociale, non però questo genere di comportamenti 
aggressivi. È poco chiaro che cosa sia a segnare la diffe- 
renza tra i casi come quello di ].S. e gli altri. È stata avan- 
zata l'ipotesi che una lesione alla corteccia orbitofrontale 
in una fase precoce dell’esistenza abbia molte probabilità 
di portare a forme più gravi di comportamento antisocia- 
le (Anderson et al., 2000). Inoltre è stato ipotizzato che 
in J.S. la tendenza al comportamento violento fosse do- 
vuta al danno anche al lobo temporale mediale. Altre ri- 
cerche saranno necessarie per chiarire l'esatto ruolo della 
corteccia orbitofrontale nei comportamenti violenti o ag- 
gressivi, tuttavia è chiaro in base agli studi di imaging 
funzionale su soggetti con disturbi antisociali della perso- 
nalità, e in base al comportamento di pazienti come J.S., 
che il ruolo della corteccia orbitofrontale nel processo 
della decisione sociale è legato alla capacità di monitora- 
re e controllare gli impulsi aggressivi. 


Wl Processo di decisione emotiva 


La capacità di prendere decisioni e di agire in un conte- 
sto sociale non può essere separata facilmente dalla capa- 
cità di valutare ed elaborare le informazioni emozionali, 
dal momento che i cue sociali spesso forniscono un feed- 
back emotivo. Ma quale potrebbe essere il ruolo specializ- 
zato della corteccia orbitofrontale nell'elaborare il feed- 
back emotivo? Stiamo solo iniziando a capire i meccani- 
smi con cui questa regione della corteccia usa le informa- 
zioni emozionali in modo da contribuire al processo de- 
cisionale. 

Edmond Rolls della University of Oxford (1999) ha 
avanzato a questo proposito una teoria: la corteccia orbi- 
tofrontale sarebbe necessaria per la valutazione rapida, 
in-linea, delle associazioni stimolo-rinforzo. Secondo 
Rolls la corteccia orbitofrontale prenderebbe parte all'ap- 
prendimento con cui uno stimolo o un'azione sono asso- 
ciati alle loro proprietà di rinforzo. Un aspetto importan- 
te di questa teoria è che le proprietà di ricompensa posse- 
dute da certi stimoli o potenziali azioni possono cambia- 
re attraverso l'interazione con l’ambiente. Per esempio, a 
una festa può essere appropriato ridere forte alla battuta 
scherzosa di un amico, ma certo non è appropriato farlo 
se la battuta ci viene bisbigliata durante una lezione. A 
volte, per decidere in merito a un'azione è necessario cor- 
reggere le associazioni stimolo-rinforzo quando, sulla 
base di nuove informazioni, esse non sono più appro- 
priate. La risposta più opportuna all’udire una battuta 
scherzosa, e il suo valore di ricompensa, cambiano a se- 
conda del contesto sociale, Rolls ha sostenuto che questa 
capacità di valutare in tempo reale le proprietà di rinfor- 
zo di uno stimolo, e di un'azione a esso conseguente, sia 
supportata dalla corteccia orbitofrontale. 

Un esempio è dato dal compito detto di inversione del- 
l'associazione stimolo-rinforzo appresa (reversal learning of 
stimulus-reinforcement associations). Ai soggetti viene detto 
che possono guadagnare punti toccando uno stimolo 
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quando compare su un monitor. Al tempo stesso devono, 
però, trattenersi dal rispondere quando appare uno sti- 
molo differente, altrimenti perdono un punto. Dopo che 
l'apprendimento di questa discriminazione è ben stabili- 
to, le relazioni fra stimolo e rinforzo vengono all’improv- 
viso invertite, Ora per evitare di perdere un punto i sog- 
getti devono trattenersi dal rispondere allo stimolo in 
precedenza ricompensato, e per guadagnare punti devo- 
no toccare lo stimolo che prima dovevano evitare. I pa- 
zienti con lesioni orbitofrontali riuscivano ad apprendere 
il compito iniziale, ma avevano difficoltà a correggere le 
risposte all'invertirsi della relazione stimolo-rinforzo. Il 
grado della loro difficoltà nell'adattarsi all’inversione era 
correlato al grado con cui manifestavano comportamenti 
socialmente inadeguati o disinibiti (Rolls et al., 1994). 

La capacità della corteccia orbitofrontale di interpreta- 
re le proprietà emozionali degli stimoli è al centro anche 
di un'altra teoria sul processo di decisione, che attual- 
mente gode di largo credito. Antonio Damasio (1994) 
della University of lowa ha proposto una teoria molto ar- 
ticolata su come l'emozione può influenzare anche le de- 
cisioni razionali della nostra vita quotidiana. A quanto 
sostiene Damasio, nella vita di ogni giorno compiamo 
azioni che non sono astratte, impersonali, anzi siamo 
ben consci delle loro conseguenze sul piano sia personale 
che sociale. Damasio ha rigettato la comune nozione se- 
condo cui ragione ed emozione sono domini cognitivi 
distinti, per sostenere invece che la ragione è guidata dal- 
la valutazione emotiva delle conseguenze dell'azione, 
un'idea espressa con molta chiarezza nel titolo del suo li- 
bro più importante: Descartes’ Error [L'errore di Cartesio]. 
Cartesio sosteneva l'esistenza di un dualismo tra mente e 
corpo: la mente è un'entità cosciente di puro ragiona- 
mento e pensiero, mentre il corpo è limitato dalla sua 
lotta per soddisfare i bisogni fisici. Per Damasio tale sepa- 
razione non è che un mito. La mente è uno speciale adat- 
tamento, costruito in modo da migliorare le possibilità di 
soddisfare i nostri bisogni fisici e psicologici. Per farlo, la 
mente deve ricevere informazioni dalle strutture neurali 
che elaborano le risposte affettive agli stimoli e ai conte- 
nuti della memoria. 

Le decisioni su come comportarci richiedono un'anali- 
si costi/benefici delle varie opzioni, che si vanno forman- 
do nella memoria di lavoro. In questa analisi dobbiamo 
sì considerare il futuro, ma al tempo stesso basare la no- 
stra decisione anche sulle conoscenze accumulate in pas- 
sato. Nel passato possiamo avere incontrato la stessa si- 
tuazione, 0 lo stesso stimolo, e la nostra azione di allora 
può avere avuto conseguenze positive o negative. Per 
esempio, immaginiamo di voler andare a vedere una par- 
tita della nostra squadra preferita, ma che il biglietto sia 
molto costoso. Possiamo prevedere quanto sarebbe ecci- 
tante andare-allo stadio, perché in passato siamo già stati 
presenti ad altri importanti appuntamenti sportivi, que- 
st'anno poi la nostra squadra è la favorita per vincere il 
campionato e, probabilmente, essere presenti sarà un’e- 


sperienza di cui varrà la pena parlare néj 
Ma un'opportunità simile si era già p 
anno prima. In quell'occasione avevamo, 
dere una cifra troppo alta per le nostre. 
dere la partita, ma la nostra squadra 
mente e quell'esperienza era stata, oltre d 
sa, anche piuttosto triste. Allora ci a 
rabbiare aver compiuto un tale sacrificio 
acquistare il biglietto di un evento così 
persona che valutasse i propri interessi 
condurrebbe un'analisi costi/benefici dei pos 
ri, mettendo sui due piatti della bilancia 
essere presente alla partita contro la po 
il costo del biglietto. Occorre riflettere sulle 
e prendere una decisione. Damasio ha sostel 
sto modello ideale di decisore razionale non è 
to per un organismo che si trova a dover 0 
tinuo delle scelte. Non sempre le scelte sono a 
sul piano emozionale, o in generale dei 
questo esempio, ma costantemente ci tro 
decidere fra diverse linee di condotta. E spes: 
cisioni devono essere prese in fretta. Abbiamo b 
un meccanismo che ci aiuti a vagliare tutte leg 
uno strumento per valutare con un metro com 
tenziali benefici delle diverse opzioni. 
Damasio ha chiamato questo genere di mec 
marcatore somatico (somatic marker). Poiché gl 
somatici consistono in sensazioni fisiche, un m 
somatico implica l'associazione con un'esperienzai 
gica. Per Damasio, la frase «sentire di pancia» hi 
gnificato quasi letterale. Quando guardiamo un 
l'orrore, la nostra reazione non è distaccata e pura 
razionale, ma implica una risposta fisica. Le 
no diventare sudate e i muscoli della faccia e d 
maco essere contratti. Analogamente, il ricordi 
eventi può riattivare le stesse reazioni fisiche, 0 


una decisione richiede l'attivazione delle rappi 
ni di eventi simili sperimentati nel passato; ma qu 


sto sono permeati delle emozioni a essi associate. ( 
ci hanno fatto sentire eventi simili accaduti in 
quali sono state le conseguenze affettive delle n 
esperienze precedenti? Mentre un detto comune ci 
glia di non «lasciarsi prendere dalle emozioni», Dan 
ha sostenuto che le memorie affettive sono essenzi 
i processi di decisione: ci permettono di valutare le dii 
se opzioni, ci mettono in guardia contro i piani a 
a sensazioni negative e ci fanno propendere verso qu 
connessi con sensazioni positive. 1 marcatori somatici 
ducono con rapidità il ventaglio delle opzioni, facend 
prevedere in modo automatico le conseguenze affetti 
di ogni possibile azione. Magari possono non porta 
punto di compiere una scelta chiara, ma certo re 
no il campo delle scelte possibili. La memoria di lavoro 
una risorsa limitata. Non possiamo esaminare coscien 
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itudine di opzioni che una situazione ci of- 
rl somatici sono un ottimo mezzo per met- 


interpretare il comportamento parados- 
con lesioni alla corteccia orbitofrontale. 
regione è danneggiata, le rappresentazio- 
er guidare e produrre un'azione entrano 
emoria di lavoro, prive però del loro con- 
0 Un paziente di questo tipo può ancora 

‘problemi, ma lo fa in modo completamente 


che si tratta di un evento definitivo, ma è 
deprivato della sensazione di dolore che 


la validità di questa ipotesi, Damasio e col- 
ano dimostrare che le lesioni orbitofron- 
ino l'elaborazione emotiva delle memorie affet- 
o lavoro si concentrò inizialmente su una rispo- 
ja nervoso autonomo, la risposta di condut- 
a (SCR). Il meccanismo che genera questa ri- 
ta intatto nei pazienti frontali, che infatti mo- 
Tisposta autonomica a uno stimolo intrinseca- 
tivo, per esempio un suono forte e improvvi- 
a tra questi pazienti e i controlli si osserva 
cambiamenti dell’SCR sono evocati da stimoli 
ti intrinsecamente di coloritura emotiva, ma che 
ledono soltanto in virtù di esperienze precedenti. 
ento gli stimoli consistevano in diapositive 
gini neutre (paesaggi della campagna dell’Iowa 0 
astratti) e diapositive di immagini inquietanti o 
ippresentavano un tabù sociale, come scene di disa- 
azioni o nudi, Quando i soggetti di controllo os- 
o questo secondo tipo di immagini, l’SCR formò 
ntemente un picco non presente nella loro risposta 
gini neutre. Come si può vedere dalla Figura 
nei pazienti frontali il grafico dell’SCR si mantenne 
&e piatto. Questi pazienti manifestavano quindi una 
cazione fra la descrizione esplicita e la reazione fisio- 
emotiva: essi erano in grado di descrivere dettaglia- 
e le immagini inquietanti e di usare parole dal forte 
enuto emotivo (per esempio, «era l'immagine disgu- 
di un corpo mutilato»), ma l'assenza di risposta affet- 
Va stava a indicare che le loro parole riflettevano associa- 
oni semantiche, non emozionali. 
ando questi pazienti sono sottoposti a stimoli cari- 
emotivamente (affect-laden) si osserva con chiarezza 
loro mancanza di affettività. Resta però aperta una 
estione importante: le risposte fisiologiche, emoziona- 
| mediano davvero il processo della decisione, come ha 
ato Damasio? Per esplorare questa possibilità fu 
esso a punto un compito di risk-taking (assunzione di 
chio) in cui si associavano a certi stimoli (finte) ricom- 
ense e penalità in denaro. I soggetti erano liberi di sce- 
gliere le carte da due mazzi e apprendevano per tentativi 
ed errori quale dei due faceva guadagnare più punti. Po- 
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13.8 | pazienti con danni alla corteccia ventromediale non mostrano 
risposte autonomiche, emotive, agli stimoli che di norma evocano arousal. 
Ai soggetti fu presentata una serie di stimoli; contemporaneamente 

si rilevò la loro risposta di conduttanza cutanea (SCR), una misura della 
responsività emotiva. Alcuni stimoli erano affettivamente neutri (N), 

per esempio fotografie di paesaggi campestri dell'lowa. Altri dovevano, 
secondo le attese, evocare una forte risposta emotiva (E). | soggetti di 
controllo mostrarono una grande risposta SCR agli stimoli emotivi, mentre 
nei pazienti con lesioni prefrontali il grafico della SCR risultò «piatto». 

Il grafico nel riquadro inferiore è tratto e adattato da Damasio (1994). 


tete mettervi anche voi alla prova, coprendo la Figura 
13.9. Ogni volta bisogna scegliere un mazzo e scoprire la 
carta che sta sopra; scopo del gioco è cercare di guada- 
gnare la somma di denaro più alta possibile. 

Le carte di certi mazzi fanno vincere somme elevate 
(100 dollari), ma possono anche imporre penalità gravo- 
se (fino a 1250 dollari); in altri mazzi le ricompense e le 
penalità sono più moderate (si vincono 50 dollari e se ne 
possono perdere fino a 100). I controlli arrivano gradual- 
mente a scegliere i mazzi di quest'ultimo tipo, mentre i 
pazienti con lesioni orbitofrontali preferiscono i mazzi 
che comportano un rischio maggiore, forse perché attrat- 
ti dalle frequenti vincite di 100 dollari, anche se queste 
finiscono per essere controbilanciate da una penalità 
molto alta. 

L'aspetto più interessante sta nelle risposte SCR dei 
due gruppi. Nello scoprire la carta di un mazzo, entrambi 
i gruppi di soggetti mostrarono un aumento transitorio 
della SCR, quindi una risposta autonoma alle ricompense 
o alle penalità. Col tempo, però, nei controlli questi cam- 
biamenti cominciarono ad apparire anticipatamente; 
cioè, mentre questi soggetti stavano contemplando la 
possibilità di prendere la carta dal mazzo più rischioso, la 
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13,9 Le risposte emotive sono una reazione a certi stimoli, ma intervengono anche a guidare i nostri processi decisionali. In questo test sì 
ai soggetti di pescare una carta da uno di due mazzi, sapendo che ogni carta specificava una quota che veniva vinta oppure persa. Procedendo p 
ed errorì, i soggetti apprendevano che il mazzo A era più rischioso del mazzo B. | soggetti di controllo non solo tendevano a evitare il mazzo ad 


ma mostravano anche una grande risposta SCR mentre erano impegnati a considerare la possibilità di scegliere la carta proprio da quel mazzo. pat 
con lesioni prefrontali non mostravano questo aumento della SCR legato alla previsione; fatto interessante, la loro SCR aumentava quando, nel 


la carta stessa, quelle con la scritta LOSE la fanno perdere. 


loro SCR si innalzava formando un picco. Nei pazienti 
con lesioni orbitofrontali la SCR restò invece reattiva, 
non mostrò alcun cambiamento collegato alla previsio- 
ne; quindi, non vi furono evidenze fisiologiche del fatto 
che la loro decisione fosse mediata dall'emozione. 

L’idea che i ricordi siano associati a emozioni che con- 
tribuiscono alla scelta delle azioni è fuori discussione. 
Meno chiaro è se a evocare queste emozioni associate sia 
la riattivazione di risposte fisiologiche, come ha proposto 
Damasio. Il problema che abbiamo di fronte è quello di 
inferire una relazione di causalità sulla base di una corre- 
lazione. Forse nei pazienti con lesioni orbitofrontali la 
previsione di un'azione non innesca una risposta emoti- 
va, perché questi soggetti hanno perduto la capacità di 
associare alla possibile azione le proprietà di rinforzo del- 
lo stimolo, come suggerisce la teoria di Rolls? Oppure 


la carta, scoprivano di aver perso 1000 dollari (in gettoni di gioco). Nella figura, le carte con la scritta WIN fanno vincere la quota (fittizia) scritta n; 


questi pazienti non prendono le decisioni ap 
perché ormai incapaci di generare marcatori 
Sebbene il quesito sia ancora senza risposta, 
Damasio apre la stimolante prospettiva che l'e 
abbia un ruolo centrale nel guidare il processo d 
sione razionale. 


Ml Corteccia orbitofrontale: riassunto 
i 


La corteccia orbitofrontale ha un ruolo significativo 
nostra capacità di rispondere e agire in un contesto, 
le ed emozionale. Nonostante che le conoscenze su; 
ni dei deficit prodotti dalle lesioni alla corteccia orbi 
frontale siano abbastanza approfondite, il ruolo ch 
sta regione gioca nel normale processo della decisio 
sta in gran parte ipotetico. Un aspetto ormai chiaro, 
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è che per poter valutare l'utilità delle nostre 

eccia orbitofrontale deve servirsi di informa- 
prese sulle qualità emotive degli stimoli. Si ritie- 
ipprendimento e la memoria emotiva siano sup- 
nche da altre strutture cerebrali interconnesse. 
le principali strutture neurali che si ritiene intera- 
son la corteccia orbitofrontale nell'assolvere que- 
oè l'amigdala. 


dala è una piccola struttura a forma di mandorla 
el lobo temporale mediale, adiacente alla porzio- 
dell'ippocampo. Le strutture del lobo tem- 
mediale furono per la prima volta ritenute impor- 
l'emozione nei primi decenni del secolo scorso, 
o Kliiver e Bucy (1939) documentarono nelle scim- 
festarsi di risposte emotive insolite in seguito 
în questa regione. Una delle principali caratteri- 
deficit osservato, il quale prende il nome di 
\psichica» (psychic blindness), è la tendenza a esibi- 
portamenti di approccio verso oggetti che normal- 
erebbero una risposta di paura. Ma fu solo 
‘50 del secolo appena trascorso che l’amigdala 
ldentificata come una struttura del lobo temporale 
le di primaria importanza per i deficit osservati nel- 
siddetta «sindrome di Kliver-Bucy» (Weiskrantz, 
) Da quel momento l’amigdala è stata al centro di 
ricerche sui processi dell’elaborazione cerebrale 
emozioni. Anche se negli esseri umani con lesioni 
migdala non si manifestano i classici segni della sin- 
le di Klùver-Bucy, tuttavia compaiono vari deficit, 
ivi, dell'elaborazione emozionale. 

‘amigdala si è detto che è soprattutto importante 
l'apprendimento e la memoria delle emozioni. Si è 
ti a questa conclusione in base al dato che i danni al- 
igdala di solito non alterano le risposte emotive agli 
li intrinsecamente aversivi o con valore di ricom- 
sa, ma piuttosto un sottoinsieme di risposte emozio- 
‘apprese. Il ruolo dell'amigdala nell’apprendimento 
tivo coinvolge un gran numero di comportamenti 
ionali, connessi con l'apprendimento implicito, la 
a esplicita, le risposte sociali e la vigilanza. Ora 
eremo a prendere in esame singolarmente ognuno di 
ti aspetti. 


Apprendimento emotivo implicito 


giniamo che un giorno un giovane prenda il treno, 
ogni mattina, per andare al lavoro e durante il 
ggio inizi a conversare con un altro pendolare, mai in- 
ito prima. Mentre stanno chiacchierando da qual- 
he minuto, accade un terribile incidente: il treno piom- 
\su un'automobile. Tutti i passeggeri del treno sono 
ventati a terra, parecchi restano feriti, mentre l’uo- 


mo al volante dell'auto rimane ucciso. Subito dopo l'inci- 
dente il giovane, che ha subìto soltanto lievi ferite e con- 
tusioni, spaventato, decide di andarsene e di tornare a 
casa per calmarsi un po’. Alcuni mesi più tardi lo stesso 
giovane si reca a un cocktail party e qui nota un uomo 
dall'aria familiare, anche se non lo riconosce immediata- 
mente. Quando quell’invitato comincia a chiacchierare 
con lui, all'improvviso e senza ragione apparente il gio- 


(a) Fase di addestramento: la luce e la scarica elettrica sono abbinate 


(bb) Fase di test: prove con presentazione solo del rumore forte 


13.10 procedura di condizionamento della paura. Adattata da Davis 
(1992). 
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GLI STRU 


1 diversi approcci al problema della dipendenza dalle droghe 


di STEVEN GRANT, Ph.D., National Institute on Drug Abuse 


L'attrattiva dell'alcol o delle altre droghe sta nel fatto che altera- 
no il modo in cui ci sentiamo, che possono farci sentire bene. E in 
effetti l'uso delle droghe è una delle più antiche attività ricreative 
umane. Nella nostra società è considerato normale bere un bic- 
chiere di vino ai pasti o una birra durante una partita di calcio. Ma 
la maggior parte di noi conosce anche persone, forse noi stessi, 
che hanno perduto il controllo sull'uso dell'alcol o di altre droghe, 
fino al punto di rischiare di perdere tutto ciò che per loro ha valo- 
re, Anche se non esiste una chiara linea di demarcazione tra uso e 
abuso delle droghe, in generale si è concordi nel considerare tos- 
sicodipendenti le persone che assumono una droga più del voluto, 
che incentrano la propria vita sulla droga e che persistono nell'u- 
sarla malgrado le conseguenze negative. Tuttavia classificare le per- 
sone come tossicodipendenti non serve a spiegare le cause che por- 
tano all'abuso di sostanze, 0 la forte tendenza a ricominciare a 
usarle dopo essere riusciti a smettere, Uno dei benefici che posso- 
no venire dalla ricerca nel campo delle neuroscienze cognitive sta 
nel possibile contributo a capire l'interazione fra sistemi neurali e 
funzioni psicologiche durante gli stati ‘emozionali. Questa com- 
prensione potrebbe portare a sviluppare trattamenti più efficaci per 
coloro che soffrono del problema, pervasivo e costoso, della di- 
pendenza da una droga. 

Le emozioni che gli individui provano quando fanno uso di dro- 
ghe possono andare incontro a drastici cambiamenti. Un modo mol- 
to comune di rappresentare la tossicodipendenza, frequentissimo 
nei media e nella stampa popolare, è l'uso di eroina. Quando la si 
assume per la prima volta, l'eroina, al pari degli altri oppiacei (mor- 
fina e codeina), produce uno stato di euforia, un senso di benessere 
e soddisfazione, Con l'uso continuato l'euforia è sempre meno in 
tensa, e i tossicomani devono assumere una dose maggiore per rag- 


vane diventa turbato e nervoso, al punto di doversi scu- 
sare. Più tardi chiede al padrone di casa chi sia quella per- 
sona; è allora che si rende conto che si tratta del pendola- 
re incontrato sul treno il giorno di quel terribile inciden- 
te. Anche se il giovane all'inizio non aveva riconosciuto 
nell’invitato del party la persona incontrata quel giorno 
sul treno, quando questi aveva iniziato a parlare con lui, 
la sua risposta emotiva aveva rivelato che ne conservava 
la memoria. Il giovane aveva avvertito uno stato di atti- 
vazione fisiologica che lo aveva fatto sentire inquieto e 
turbato. La sua risposta fisica indicava che l’immagine 
del pendolare/invitato del party era associata al ricordo 
di quel fatale viaggio in treno e alle spiacevoli conse- 
guenze dell'incidente. 

Questo tipo di apprendimento, in cui uno stimolo si 
trasforma da neutro in aversivo in quanto associato a un 
evento spiacevole, è un esempio di condizionamento 
della paura, il principale paradigma usato per studiare il 


IMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


giungere lo stato desiderato. Quando smettono di 
stanze, i tossicodipendenti non solo vanno incontro a 
mi fisici, simili a una grave forma di influenza, ma 
forti emozioni negative, come ansia € depressione. Si è ql 
che l'uso continuato delle droghe da parte dei tos 
motivato dal desiderio di evitare, o di sfuggire, questa d 
versa sul piano fisico ed emotivo. Lo stereotipo del 
al furto o ad atti violenti per mantenere il proprio 
sumere che chi abusa della droga non si fermerebbe 
pur di evitare la crisì da astinenza. Ma spesso accade 
pendente ricominci ad assumere la droga dopo che Î sìn 
da astinenza sono scomparsi. È chiaro, quindi, che la condi 
sa, fisica ed emotiva, connessa con la cessata assunzioni 
sere considerata la sola causa dell'abuso di questa 
Quando, negli anni '80, si sono diffuse le droghe p 
come la cocaina (0 il «cracko), l'amfetamina e la meta 
capito che alle basi della dipendenza non viè tantoilt 
i sintomi della crisi da astinenza, quanto la ricerca degli 
nali positivi delle droghe. Quando una persona smette di ass 
ste sostanze dopo un lungo periodo di abuso, non sì 
sintomi di una crisi da astinenza, benché possa esservi unp 
pressione e di disturbi del sonno. Ma i costi sociali e p 
alla diffusione della cocaina, in particolare il propagarsi ep 
«crack» negli ultimi vent'anni, hanno portato a una larga co 
della dipendenza innescata da queste droghe. Questo oi 
vedere la tossicodipendenza si fondava su quanto era 
menti di laboratorio, in cui si istruivano gli animali a pret 
per ricevere una piccola dose di droga tramite un'iniezione e 
Questo paradigma sperimentale era identico alle procedure di 
namento operante messe a punto da B.F. Skinner. 


ruolo dell’amigdala nell’apprendimento emotivo. Il 
dizionamento della paura è una forma di cond 
mento classico in cui lo stimolo incondizionato è 
tura aversiva. Uno dei vantaggi insiti nell'uso di q 
paradigma per studiare l'apprendimento emotivo 
funziona sostanzialmente allo stesso modo in un 
gamma di specie diverse, dal moscerino della frutta 
esseri umani. 
La Figura 13.10 illustra questa procedura di co 
namento in una sua versione di laboratorio. Un rattà 
ne introdotto in una gabbia; ogni tanto una luce sì 
cende per circa 4 s, poi si spegne. La luce è lo sti 
dizionato, o SC. Inizialmente la luce che si accende 
spegne può suscitare nel ratto un po' di sorpresa ma, 
tandosi di uno stimolo neutro, l'animale finisce p 
tuarvisi. Questa fase è detta di assuefazione. Dopo 
nimale si è assuefatto alla luce (cioè all'SC), le pres 
zioni dello stimolo luminoso vengono abbinate a 
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mportamentale, proprio come ricompense naturali quali il 
ja eil sesso. Di fatto, la droga si è rivelata anche più potente 
naturali, dato che per ottenerla gli animali premevano 
più potevano, Queste ricerche hanno infine permesso di 
omministrazione della droga dipendeva in modo criti- 
prosencefalico, chiamato sistema mesolimbico dopa- 
lore di rinforzo delle droghe psicostimolanti è risultato 
alla loro capacità di incrementare l'azione del neurotra- 
ina nella struttura chiamata nucleo accumbens. 
sia un punto da lungo tempo controverso stabilire se il 
\entale equivalga all'esperienza del piacere, da que- 
rati a concludere che le persone fanno uso delle dro- 
‘quello stato di euforia che viene dall'aumento del rila- 
)amina. In quest'ottica, trattare un abuso di sostanza vorreb- 
ite ristabilire la normale funzione dopaminica. Per 
rente per la sua semplicità e i suoi fondamenti neurobiolo- 
ipproccio non ha ancora prodotto alcun trattamento effi- 
o di sostanze. Né, d'altra parte, questa teoria è in grado 
e perché molte persone non sviluppano una dipendenza, pur 
droghe. Le teorie attuali suggeriscono che la presenza di 
della sfera affettiva (ansia, depressione, disturbo da stress 
), abuso sessuale) può avere altrettanta importanza nel- 
a persona all'abuso di sostanze quanto la specifica azione 
logica delle sostanze stesse, 
di neuroimmagine sulla tossicodipendenza hanno comin- 
are che le droghe svolgono azioni complesse nel cervello 
ta ricerca può arrivare a spiegare in quale modo le dro- 
il nostro modo di sentire, e perfino il modo in cui gli effet- 
le possono essere modificati dalle nostre aspettative su 
mo. Questi studi hanno indicato che negli esseri umani 
cerebrale — e, per inferenza, i processi cognitivi — può es- 
ante per la tossicodipendenza quanto i sistemi subcorticali 


fica elettrica, somministrata al ratto subito prima che 
si spenga (Figura 13.10a). La scarica è lo stimolo in- 
lizionato (SI). Il ratto reagisce alla scarica elettrica con 
risposta naturale di paura, la risposta incondizionata o 
| Questa fase è detta di acquisizione. Dopo alcune volte 
cui la luce (SC) e la scarica elettrica (SI) sono state ab- 
il ratto apprende che la luce permette di prevede- 
ila scarica elettrica e finisce per produrre la risposta di 
ita allo stimolo luminoso. In questo caso si parla di ri- 
condizionata, o RC. La risposta condizionata illu- 
ita nella Figura 13.10 è il cosiddetto «sobbalzo poten- 
Come si è detto in precedenza, il riflesso di sob- 
è una risposta naturale agli stimoli che colgono di 
ja, come un rumore molto forte. Il riflesso di sob- 
risulta intensificato, 0 potenziato, in presenza di 
0 stimolo che suscita paura o ansia. La Figura 13.10b 
lustra la risposta riflessa del sobbalzo in un ratto che 
e un rumore forte; la Figura 13.10c mostra che la ri- 


messi in luce dagli studi su animali. Uno dei passi avanti più impor- 
tanti è stato la scoperta che la dipendenza da una droga implica le 
stesse reti neurali coinvolte nei normali processi dell'emozione. 
Quando sì mostrano a tossicodipendenti oggetti collegati all'uso 
della droga, come pipe e siringhe, oppure filmati di persone che 
fanno uso di droghe, essi riferiscono di provare un desiderio mag- 
giore o un forte bisogno di fare uso della droga. Gli studi di neu- 
roimmagine hanno rivelato che, durante l'esposizione a cue collega 
ti alla droga, si attivano le regioni corticali e subcorticali coinvolte 
nella memoria emotiva; tali regioni comprendono l'amigdala, la cor- 
teccia cingolata anteriore, la corteccia orbitofrontale e la corteccia 
prefrontale dorsolaterale. Questo set di regioni cerebrali è simile a 
quello che sì attiva durante i normali processi emozionali, ma nei 
tossicodipendenti i cue associati alla droga determinano in queste 
aree un'attivazione più intensa di quella dovuta ad altri processi 
emozionali (per esempio, agli stimoli sessuali). 

Oltre a fare aumentare il desiderio, l'esposizione a stimoli asso- 
ciati alla droga crea problemi, in quanto questi stimoli sono intrusivi 
e distraenti. Quando devono eseguire un semplice compito di atten- 
zione in presenza di stimoli collegati alla droga, i tossicodipendenti 
forniscono prestazioni più scarse rispetto ai soggetti che non fanno 
uso di droghe. Questi risultati suggeriscono che nei tossicomani 
possono venir meno i meccanismi del controllo attentivo top-down. 
In altri studi, i soggetti che abusano di sostanze hanno rivelato pro- 
blemi con altri processi cognitivi, quali la memoria e il decision 
making. 

Negli esseri umani l'abuso di sostanze è un fenomeno più com- 
plesso del semplice evitamento di stimoli spiacevoli o la ricerca del 
piacere. Oggi è chiaro che, per individuare un trattamento efficace 
dell'abuso di sostanze, sarà necessario non solo capirne il meccani- 
smo dell'azione farmacologica, ma anche chiarire l'interazione fra i 
sistemi cerebrali dell'emozione e i processi cognitivi come la memo- 
ria, l'aspettativa e l'attenzione. 


sposta è potenziata dallo stimolo luminoso (SC), fatto 
che ne indica il condizionamento. All'assuefazione e al- 
l'acquisizione segue, nella procedura standard del condi- 
zionamento della paura, una terza fase: l'estinzione. Du- 
rante questa fase, la luce (SC) viene presentata da sola, 
non accoppiata alla scarica elettrica (SI). Dopo parecchie 
presentazioni del solo stimolo luminoso, il ratto non esi- 
bisce più il potenziamento della risposta (RC) in presenza 
della luce. A questo punto la risposta condizionata è con- 
siderata estinta. 

Molte risposte possono essere valutate tramite questo 
paradigma di condizionamento. Oltre al potenziamento 
del sobbalzo, anche altri segni di arousal del sistema ner- 
voso autonomo, come la variazione della frequenza car- 
diaca o della SCR, possono indicare che la risposta è dive- 
nuta condizionata. Nell'esempio del giovane pendolare 
lo stimolo condizionato è l’uomo incontrato sul treno, 
mentre lo stimolo incondizionato è l'incidente; la rispo- 
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13.11 Leve dell'amigdala 
e il condizionamento della paura. 
Adattata da Le Doux (1995). 


reame È 
( Sensoriale 
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1- Caratteristiche 

2- Oggetti 

3- Concetti 

4- Contesti 


sta incondizionata consiste nello spavento provato e nel- 
le ferite riportate, e la risposta condizionata nel turba- 
mento e nel nervosismo del giovane in presenza del pen- 
dolare/invitato al party. 

Indipendentemente dallo stimolo (SC, SI) o dalla ri- 
sposta (RI, RC) utilizzati negli esperimenti, un risultato è 
emerso costantemente nelle diverse specie: il danno all’a- 
migdala altera le risposte condizionate di paura. Le lesio- 
ni all’amigdala di solito non impediscono la risposta in- 
condizionata all'evento aversivo; ciò indica che l'amigda- 
la non è necessaria per produrre una risposta di paura. Le 
lesioni all'amigdala bloccano invece la capacità di acqui- 
sire ed esprimere una risposta condizionata a uno stimo- 
lo neutro, condizionato tramite l'accoppiamento con 
uno stimolo incondizionato aversivo. 

Grazie al paradigma del condizionamento della paura 
vari ricercatori, come Joseph Le Doux (1996) della Uni- 
versity of New York, Mike Davis (1992) della Emory Uni- 
versity, Bruce Kapp e collaboratori (1984) della Univer- 
sity of Vermont, sono riusciti a mappare i circuiti neurali 
dell'apprendimento della paura, dalla percezione dello 
stimolo alla risposta emotiva. Questi studi hanno chiari- 
to che l'amigdala è una struttura complessa, composta di 
vari subnuclei. Come si vede nella Figura 13.11, il nucleo 
laterale dell'amigdala sembra costituire un'area su cui 
convergono le informazioni da un gran numero di regio- 
ni del cervello; ciò consente la formazione delle associa- 
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zioni sottostanti al condizionamento aversivo, Il 
laterale proietta quindi al nucleo centrale; 
proiezioni da quest'ultimo nucleo a dare inizio 
sposta emotiva, se lo stimolo, dopo essere stato è 
to e inserito nel contesto appropriato, viene git 
una minaccia o un potenziale pericolo. 
Un aspetto importante di questo circuito del co 
namento della paura è che le informazioni 
uno stimolo, o uno stimolo condizionato, 
migdala attraverso due vie distinte e simulti 
Doux, 1996). Una, chiamata la «via bassa», è rapi 
grossolana. Si tratta di una via subcorticale in. 
informazioni sensoriali su uno stimolo si proiet 
talamo, che a sua volta invia segnali direttamente 
migdala. Il talamo non produce un'analisi molto 
cata delle informazioni sensoriali, tuttavia è in gr 
trasmettere all'amigdala un segnale grezzo, indicai 
lo stimolo è abbastanza simile allo stimolo conditi 
Allo stesso tempo l'informazione sensoriale relatix 
stimolo viene proiettata all'amigdala attraverso 
via, corticale, detta anche «via alta», un po’ più len 
capace di un'analisi più approfondita e completa. Ii 
mazione sensoriale viene proiettata al talamo, che) 
invia alla corteccia sensoriale per un'analisi più fin 
corteccia sensoriale trasmette i risultati di questa 
all'amigdala. La «via bassa» permette all’amigdala d 
vere l'informazione rapidamente, in modo da «inn 
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preparare, l'amigdala a rispondere immediata- 
le informazioni che arrivano dalla «via alta» 
mano che lo stimolo sensoriale è lo stimolo condi- 
Benché l’esistenza di due vie che trasmettono 
Nazioni all'amigdala possa apparire ridondante, 
si tratta di rispondere a uno stimolo potenzial- 
minaccioso ha un grande valore adattativo che la 
la sia veloce e al tempo stesso certa. La Figura 13.12 
un esempio dei circuiti neurali coinvolti nella ri- 
dell'’amigdala a uno stimolo minaccioso. 
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Il ruolo dell’amigdala nell'apprendere a rispondere 
agli stimoli che, attraverso il condizionamento della pau- 
ra, sono giunti a rappresentare eventi aversivi è definito 
implicito. Questo termine sta a indicare che l'apprendi- 
mento viene espresso indirettamente, tramite una rispo- 
sta comportamentale o fisiologica, come l'attivazione del 
sistema nervoso autonomo o il potenziamento del sob- 
balzo. Quando si studiano gli animali diversi dall'uomo, 
la risposta condizionata può essere valutata soltanto tra- 
mite l’espressione indiretta o implicita. Negli esseri uma- 


È 12 L'elaborazione emotiva effettuata dall’amigdala si proietta alla corteccia prefrontale ventromediale e alla corteccia cingolata anteriore, Quando 
Rirsionista sì imbatte in un serpente a sonagli, le informazioni visive attivano memorie affettive attraverso le proiezioni all'amigdala. Queste memorie 
\solo innescano modificazioni del sistema autonomo, come l'aumento della frequenza cardiaca e della pressione sanguigna, ma possono anche 

szare le azioni successive attraverso le proiezioni alla corteccia prefrontale. L'escursionista si servirà di questa informazione emotivamente carica per 
(dere la sua prossima azione: girarsi indietro e correre via, 0 passare oltre il serpente muovendosi lentamente? Adattata da Le Doux (1994). 
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13.13. Andamento della risposta SCR in un soggetto di controllo 
normale e in una paziente, S.P., con lesioni all'amigdala. La paziente non 
rispondeva al quadrato blu (lo stimolo condizionato, 0 SC), fatto che ne 
indicava la mancanza della risposta condizionata. Tuttavia S.P. rispondeva 
alla scarica elettrica (lo stimolo incondizionato, o SI), e ciò indicava che 

le sue risposte incondizionate erano normali. Il soggetto di controllo 
produsse una risposta sia allo stimolo condizionato che a quello 
incondizionato. Benché incapace di esibire una risposta condizionata 
indiretta misurata dalla SCR, S.P. dimostrò di conservare intatta 

la conoscenza dichiarativa della procedura di condizionamento della paura. 
Quando le furono mostrati i dati e le fu chiesto di commentare la sua 
prestazione, S.P. rispose: «Sapevo che il quadrato blu era un'anticipazione 
e che, a un certo momento, sarebbe stato seguito da una scarica elettrica. 
Lo sapevo fin dall'inizio, tranne la primissima volta, in cui fui sorpresa, 
eppure ho risposto così. lo sapevo che la scarica stava per arrivare. 

Mi aspettavo che arrivasse. Fin dall'inizio ho imparato che stava 

per arrivare: quadrato blu, scossa elettrica. E accadeva. Avevo ragione, 
succedeva proprio quello!» 


ni, invece, questa stessa valutazione può essere anche di- 
retta, domandando ai soggetti se sono consapevoli che lo 
stimolo condizionato rappresenta una potenziale conse- 
guenza aversiva (lo SI). Invitati a dichiarare esplicitamen- 
te — ovvero consciamente — i parametri della loro paura 
condizionata, i pazienti con danni all’amigdala riescono 
a farlo normalmente, sebbene manchino della risposta 
condizionata indiretta. 

Questo concetto è illustrato nella Figura 13.13, basata 
sui dati di S.P., una donna con lesioni bilaterali all’amig- 
dala (Phelps et al., 1998). S.P. prese parte a uno studio sul 
condizionamento della paura, in cui l'immagine di un 
quadrato blu appariva periodicamente sullo schermo di 
un computer per 10 s. Durante la fase di acquisizione, si 
somministrava una leggera scarica elettrica al polso di 
S.P. (stimolo incondizionato, SI) al termine dei 10 s di 
presentazione del quadrato blu (lo stimolo condizionato, 
SC). Come previsto, S.P. mostrò una normale risposta di 
paura allo shock elettrico (la risposta incondizionata, RI), 
misurata tramite la SCR. Sempre come previsto, non si ri- 
levò invece alcun cambiamento della risposta SCR all’ap- 
parire del quadrato blu (SC), neppure dopo molte prove 


di acquisizione. Questa mancata variazione de 
mostra che la donna non aveva acquisito i 
condizionata. 

La Figura 13.13 mostra l'andamento d 
paziente S.P. e in un soggetto di controllo. 
quelli del controllo furono mostrati a S.P. e 
che cosa ne pensasse. La donna si mostrò abbas 
presa del fatto che la sua SCR (la RC) non cami 
seguito alla comparsa del quadrato blu (lo SQ), 
di sapere, fin dalla prima prova di acqt é 
l'apparire del quadrato blu avrebbe ricevuto uni 
polso; dichiarò di avere capito subito che le 
no abbinate e di essersi aspettata la scarica è 
volta che aveva visto apparire il quadrato. D 
sapersi spiegare perché la sua SCR non 
cosa che, a livello cosciente, lei sapeva essere y 

Questa dissociazione, fra la conoscenza 
ta degli eventi collegati al condizionamento e il. 
risposte condizionate, è stata rilevata in un gi 
di pazienti con lesioni all'amigdala (Bechara et 
LaBar et al., 1995). Come si è detto nel Capi 
moria esplicita o dichiarativa degli eventi 
un'altra struttura del lobo temporale mediale: 
po. I danni all’ippocampo alterano la capacità 
re esplicitamente un evento. Quando lo stesso p 
di condizionamento usato con S.P. fu applicato è 
ti con danni bilaterali all’ippocampo ma con l'a 
intatta, dalle loro prestazioni emerse il pattern @ 
La loro risposta SCR al quadrato blu (lo SC) eran 
un fatto indicante che avevano acquisito la rispo: 
dizionata. Ma quando si posero loro delle dom 
che cosa fosse accaduto durante il condizionament 
furono in grado di dire che le presentazioni del q 
blu erano state abbinate alla scarica elettrica, an 
ricordavano nemmeno di avere visto un qui 
(LaBar et al., in stampa). Questa doppia dissociazit 
i pazienti con lesioni all'amigdala e i pazienti con] 
all'ippocampo mette in evidenza che l’amigdala è 
saria per l’espressione implicita dell'apprendimenti 
tivo, ma non per i processi di apprendimento e m 
delle emozioni. L'ippocampo è necessario per acqui 
conoscenza esplicita o dichiarativa delle prop 
zionali di uno stimolo, mentre l’amigdala è criti 
l'acquisizione e l’espressione di una risposta condi? 
di paura. 


Ml Processi espliciti di apprendimento e memoria em 


L'amigdala è necessaria per l'apprendimento éi 
come dimostra il condizionamento della paura, 
ruolo nei processi di apprendimento e memoria 
ferma qui. L'amigdala interagisce con altri sistemi di 
moria, in particolare col sistema ippocampale, qui 
gli eventi o le informazioni hanno contenuto e 
L'amigdala interagisce con le memorie dichiarati 
pendenti dall'ippocampo, attraverso due modalità pi 
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luogo l'amigdala è necessaria per le norma- 
emotive indirette agli stimoli le cui proprietà 
sono state apprese esplicitamente, con mezzi 
condizionamento della paura. In secondo luo- 
la può agire in modo da rafforzare le memorie 
te o dichiarative degli eventi emozionali modulan- 

gazzinamento di tali memorie. 
Ir liamo che una giovane donna stia camminan- 
gi dintorni di casa e veda arrivare lungo il marciapie- 
di un vicino. Nonostante sia anch'essa proprie- 
di un cane, la donna ha paura di quell'animale. Nel- 
lo sì sente nervosa e spaventata, perciò decide 
sare sull'altro lato della strada. Perché la donna teme 
lo animale in particolare, pur amando la grande mag- 
a dei cani? Vi possono essere molte ragioni. Forse 
olta questo cane le ha dato un morso. In tal caso la 
ha acquisito una risposta di paura attraverso un 
into specifico. Il cane (lo SC) è rimasto asso- 

‘morso (lo SI) dal quale sono derivati dolore e pau- 
a RI), ea una risposta acquisita di paura verso quel par- 
lare cane (la RC). Ma la donna potrebbe temere questo 
\ale per un'altra ragione: forse ha sentito dire dal suo 
0 che è un cane cattivo, che potrebbe morderla. In 
caso la donna non ha fatto un'esperienza aversiva 
di quel cane, ma piuttosto ne ha appreso esplicita- 


mente le caratteristiche aversive. La sua capacità di ap- 
prendere e ricordare questo tipo di informazioni dipende 
dal sistema mnestico dell'ippocampo. È improbabile che 
la donna abbia esperito una risposta di paura nel momen- 
to in cui apprendeva questa informazione, durante la sua 
conversazione col vicino. È molto più probabile che abbia 
provato paura solo nel momento in cui ha realmente in- 
contrato il cane, quindi la sua risposta non dipende da 
una precedente esperienza reale con quel cane, ma piutto- 
sto da un'esperienza immaginata e prevista in base alla co- 
noscenza esplicita delle potenziali proprietà aversive di 
quell’animale. Questo tipo di apprendimento, in cui im- 
pariamo a temere o a evitare uno stimolo a causa di ciò 
che ci viene detto anziché in base alla nostra diretta espe- 
rienza, è una forma di apprendimento emotivo molto co- 
mune tra gli esseri umani. 

L'apprendimento esplicito delle proprietà emotive di 
uno stimolo, anche in assenza di un'esperienza aversiva 
diretta, è modellato dal paradigma illustrato nella Figura 
13.14, Una persona può apprendere in due modi che la 
presentazione di un quadrato blu le permette di prevede- 
re una scossa elettrica al polso. Come si vede nella parte 
superiore della figura che illustra il paradigma di condi- 
zionamento della paura, una persona teme la comparsa 
di un quadrato blu perché in precedenza esso è stato ab- 


13.14. | due modiin cui gli esseri 
umani possono apprendere 

le proprietà aversive di un certo 
evento. (a) Il condizionamento della 
paura; il quadrato blu acquisisce 
proprietà aversive tramite 

un apprendimento in cui viene 
accoppiato con una scarica elettrica, 
(b) L'insegnamento della paura; 

il quadrato blu è associato alla scarica 
elettrica tramite un'istruzione verbale, 
In entrambi i casi l'amigdala 

ha un ruolo nell'espressione della 
risposta di paura. 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


Un campo emergente: le neuroscienze sociali 


Danny Glover, l'attore teatrale e cinematografico che ha interpreta- 
to i film della serie Arma /etale, recentemente ha presentato un re- 
clamo alla Taxi and Limousine Commission (TLC) di New York City, 
asserendo che i tassisti di New York si sono rifiutati in più occasioni 
di prenderlo a bordo per motivi razziali. A quanto Glover afferma, 
mentre a Hollywood è una star del cimena, sulle strade di New York 
City egli è, per prima cosa e soprattutto, un uomo di razza nera. 
Questa appartenenza a un gruppo, egli sostiene, è la fonte primaria 
di identità sociale, e dato il persistere di atteggiamenti negativi nei 
confronti del suo gruppo sociale, egli viene trattato ingiustamente. 

È un po' sconvolgente, ma allo stesso tempo per nulla sorpren- 
dente, che all'inizio del terzo millennio accadano ancora episodi come 
quelli denunciati da Danny Glover. Se è vero che gli atteggiamenti ver- 
so i gruppi razziali sono dettati sia da norme sociali che da leggi, è in- 
negabile che il movimento per i diritti civili che si sviluppò negli USA 
negli anni ‘60 ha prodotto grandi cambiamenti delle norme sociali. 
Come risultato, il consenso verso gli atteggiamenti di pregiudizio raz- 
ziale negli ultimi decenni è andato drasticamente declinando. Ma, 
‘come dimostrano le esperienze di Danny Glover, questo drastico decli- 
no degli atteggiamenti razziali dichiarati non è stato accompagnato 
da un analogo declino dei problemi sociali a sfondo razziale. 

Gli psicologi sociali hanno suggerito che questa discrepanza fra 
gli atteggiamenti dichiarati e il comportamento reale possa essere 
dovuta al fatto che l'influenza degli atteggiamenti è molto più sotti- 
le e pervasiva di quanto non emerga dalle misure ottenute coi me- 
todi di autodescrizione. Vi sono due ragioni, per cui le misure auto- 
descrittive possono non rispecchiare le risposte comportamentali. In 
primo luogo le persone possono essere riluttanti ad ammettere di 
approvare certi atteggiamenti fondati su pregiudizi. Probabilmente i 
tassisti di New York City non dichiarerebbero mai (soprattutto non 
alla TLC) di avere atteggiamenti negativi verso i neri, eppure hanno 
evitato intenzionalmente di prendere a bordo Danny Glover. In se- 
condo luogo, un'ipotesi avanzata più di recente sostiene che non 
sempre siamo consapevoli di produrre risposte comportamentali di- 
storte da pregiudizi. Questa forma di pregiudizio involontario verso 
un gruppo sociale è rispecchiata anche da un recente rapporto del 
MIT sulla discriminazione di genere: questo studio infatti ha trovato 
un «pervasivo e involontario» pattern discriminatorio nei confronti 
dei docenti di sesso femminile. Commentando questo risultato il 
preside del MIT, Robert Birgeneau, ha affermato: «Credo che non si 
trattasse assolutamente di una discriminazione cosciente o delibera- 
ta, ma che fosse del tutto inconscia e inconsapevole», 

Usando misure indirette del comportamento, gli psicologi sociali 
stanno cominciando a distinguere le risposte e gli atteggiamenti so- 
ciali intenzionali e diretti (espliciti) da quelli involontari e indiretti 
(impliciti). Gli atteggiamenti espliciti sono quelli che esprimiamo co- 


binato a uno shock elettrico. Invece, come si vede nella 
parte inferiore della figura che illustra l'insegnamento 
esplicito della paura, una persona teme il quadrato blu 
perché le è stato detto che potrebbe essere abbinato a 
una scossa. Come abbiamo già detto, sappiamo che l’a- 


scientemente e che spesso riteniamo veri. 
trovano invece espressione tramite il comportan 
siamo consapevoli, al di fuori del nostro controllo € 
atteggiamenti espliciti possono riflettere gli 
apertamente, gli atteggiamenti impliciti possono 
za profonda delle norme della nostra cultura, 
gruppo sociale o l'esperienza personale. Gli 
possono, 0 meno, essere coerenti con quelli 
mentre numerosi studi rilevano che le valutazioni e: 
gli americani bianchi nel riguardi degli americani 
mente libere da pregiudizi, abbondanti prove em 

cite o indirette indicano il persistere di valutazioni 

Questa ricerca conferma con dati scientifici ciò. 
mentano gli appartenenti alle minoranze sociali di 
rappresentazioni negative. Anche se attualmente . 
puniscono gli atti dettati da pregiudizi razziali, ed ar 
sone sono mosse dalle migliori intenzioni, tuttavia all 
rali dei diversi gruppi sociali esercitano un'influenza 
te sul nostro comportamento, Gli psicologi sociali 
ma identificando i fattori personali e di gruppo «i 
sione diretta e indiretta degli atteggiamenti sociali. | 
campo emergente delle neuroscienze sociali adottano 
‘approccio: essi sono convinti che sia altrettanto imp 
che gli specifici meccanismi: di apprendimento e di 
sono alla base di questi comportamenti. Siamo forse. 
smi cognitivi e neurali specializzati nell'apprendere ed. 
stri atteggiamenti sociali? Oppure apprendiamo ed esprimi 
teggiamenti sociali tramite gli stessi sistemi che usiamo per 

stimoli emotivi non sociali? In altri termini è possibile, 
ricerca in psicologia sociale con le neuroscienze cognitive 
ne, arrivare a chiarire come l'apprendimento e la vali 
dipendono dai normali meccanismi della mente e del ce 
Recenti ricerche sui meccanismi cognitivi e neurali di 
base dell'apprendimento emotivo hanno suggerito alcuni 
con gli studi sugli atteggiamenti sociali. Come gli psic 
stinguono tra modalità dirette e indirette della valutazione 
modo molto simile i neuroscienziati cognitivi distinguono 
smi cerebrali correlati con l'espressione diretta oppure i 
risposte emotive apprese. Studi condotti su una vasta ga 

hanno indicato che l'amigdala è una struttura critica per l'a 
mento emotivo, Nella specie umana il ruolo dell'amigd: 
tipo di apprendimento è spesso limitato all'espressione i 
risposta emotiva. Per esempio, è classico trovare che, qua 

ne sobbalzano (per esempio, în seguito a un rumore forte) in| 

di stimoli negativi (per esempio, una strada buia e deserta), la 

riflessa del sobbalzo risulterà rafforzata. Il potenziamento di qi 


migdala ha un ruolo critico nel produrre la ris 
paura condizionata in una procedura di condizio1 
to classico. La questione a questo punto è: l’amigdali 
un ruolo anche nell'espressione indiretta della pat 
presa tramite un insegnamento esplicito? 


13. Le emozioni 


dice indiretto della valutazione emotiva dello stimolo. | 
Dn lesioni all'amigdala, contrariamente ai soggetti di control- 
esibiscono il potenziamento del sobbalzo in presenza 
non sociali. Al tempo stesso, questi pazienti valuta- 
eccitanti e negativi nella stessa misura dei soggetti di 
jlesti pazienti sono in grado di fornire una valuta- 
esplicita degli stimoli, ma non mostrano una risposta 
licita o indiretta. La prestazione di questi pazienti si con- 
quella dei pazienti con lesioni în una vicina struttura cere- 
pocampo. Le lesioni all'ippocampo producono infatti un pat- 
‘questi pazienti possono esprimere in modo indiretto, tra- 
amento, una risposta emotiva a uno stimolo, ma non 
di riferire esplicitamente il significato emotivo dello sti- 
di l'espressione diretta e quella indiretta della valutazione 
‘fondano su sistemi cognitivi e neurali differenti. 
icerche di psicologia sugli atteggiamenti sociali sia quelle di 
cognitive sull'apprendimento emotivo hanno rilevato una 
tra valutazione affettiva diretta e indiretta. La costanza di 
Itati ha indotto Elizabeth Phelps, una neutoscenziata della 
University, e Mahzarin Banaji, uno psicologo sociale della 
|, a chiedersi se per caso questi risultati non dipendano da 
simili (Phelps et al., 2000). L'attività dell’amigdala è forse 
ia alla valutazione indiretta dei gruppi sociali? Per verificare que- 
i, i due ricercatori si sono serviti della risonanza magnetica 
(fMRI) per esaminare l'attività dell'amigdala in soggetti ame- 
i, mentre osservavano fotografie di volti appartenenti a uo- 
iuti, bianchi oppure neri. | soggetti furono sottoposti a tre 
della valutazione sociale: un'autodescrizione esplicita degli at- 
enti razziali e due misure comportamentali indirette. 
é nella maggior parte dei soggetti l'attività dell'amigdala fos- 
e in risposta ai volti di persone nere che non di bianchi, vi 
significativa variabilità individuale tra | soggetti. Quando | ri- 
hanno esaminato la relazione fra la risposta dell'amigdala e 
della valutazione sociale, hanno trovato che i soggetti (bian 
‘avevano mostrato una maggiore attività dell'amigdala în ri- 
ta ai volti di neri, avevano mostrato anche una più forte tendenza 
regiudizio nelle misure indirette della valutazione sociale. Questa 
non emergeva nella misura diretta, esplicita, degli atteggia- 
gti sociali. In altre parole, l'attività dell'amigdala in risposta alle fac- 
Î uomini bianchi o neri sì rivelava specificamente correlata con le 
te sociali indirette. Questi risultati suggeriscono che gli stessi si- 
neurali dai quali dipende l'espressione indiretta dell'apprendi- 
emotivo a stimoli non sociali siano correlati anche con l'espres- 
Indiretta delle risposte sociali. 
Nel tentativo di evidenziare alcune delle variabili che influenzano 
risultati, Phelps e Banaji hanno condotto un secondo studio, 


Questo problema è stato indagato da Elizabeth Phelps 
della New York University e dai suoi collaboratori (Phelps 
al., 2001; Funayama et al., in stampa), i quali hanno 
îtovato che, sebbene l'apprendimento esplicito delle pro- 
frietà emotive del quadrato blu dipenda dal sistema di 


identico al primo tranne per il fatto che i volti presentati appartene- 
vano a personaggi bianchi o neri molto noti e che a livello sociale 
godevano di una reputazione ampiamente positiva (per esempio, 
Martin Luther King, John F. Kennedy). In questo studio l'attività del- 
l'amigdala nei soggetti (bianchi) non mostrò un pattern costante in 
risposta a volti di persone bianche oppure nere; inoltre non emerse 
‘alcuna correlazione tra una qualsiasi delle tre misure comportamen- 
tali e l'attività dell'amigdala. Questi risultati indicano che nei sog- 
getti bianchi la risposta dell'amigdala alle facce di uomini di colore 
diminuisce con l'esperienza personale, la familiarità e la valutazione 
positiva. 

In uno studio sulla falsariga di quelli appena descritti, condotto 
su un gruppo di americani neri da Alan Hart dell'Amherst College, 
Scott Rauch del Massachusetts General Hospital e dai loro collabo- 
ratori, in alcuni soggetti l'amigdala mostrò una risposta a volti di 
sconosciuti bianchi più alta che non rispetto ai volti di nerì (Hart et 
al., 2000). 

Questi lavori che delineano un campo di ricerca emergente, 
quello delle neuroscienze sociali, sono stati i primi a mettere in rela- 
zione l'attività del cervello e la valutazione di gruppi sociali. Creato 
questo collegamento, ciò che sappiamo sulla funzione cognitiva dei 
sistemi neurali per l'apprendimento emotivo può andare a sommarsi 
a quanto sappiamo sulla valutazione e sugli atteggiamenti sociali. 
Questi primi, preliminari, risultati cominciano non solo a delineare i 
meccanismi coinvolti nella valutazione sociale, ma anche a sollevare 
alcuni quesiti cruciali. Per esempio, quali fattori sono collegati con 
la variabilità che si osserva fra i soggetti? Quali risposte ci possiamo 
attendere dagli appartenenti ad altri gruppi razziali, come gli aslati- 
ci-americani, gli ispano-americani o quelli con origini razziali miste? 
Quali altre regioni del cervello sono correlate con'la valutazione so- 
ciale e quali sono i loro ruoli comportamentali? Più precisamente, in 
quale modo la familiarità, le informazioni positive o l'esperienza che 
il soggetto fa dei membri di altri gruppi sociali modifica i sistemi 
neurali della valutazione sociale? Identificare i meccanismi neurali e 
cognitivi delle risposte sociali cì permette di iniziare a scoprire in 
quale modo esse vengono apprese e modulate, 

Nel suo reclamo alla TLC, Danny Glover ha chiesto che i tassisti 
di New York City ricevano una specifica formazione ad accogliere la 
diversità. Come si può fare perché una formazione di questo tipo 
modifichi j meccanismi espliciti e impliciti della valutazione sociale? 
Dato ciò che sappiamo in generale delle risposte emotive apprese, 
quale potrebbe essere l'addestramento più efficace per modificare 
sia le valutazioni sociali dirette che quelle indirette? | ricercatori nel 
campo delle neuroscienze sociali sono convinti che capire i meccani- 
smi complessi sottostanti alle risposte sociali ci aiuterà a dare una 
soluzione a queste domande. 


memoria dell'ippocampo, l’amigdala è cruciale per l’e- 
spressione di alcune risposte di paura verso il quadrato. 
Nel paradigma dell’insegnamento della paura (instructed 
fear paradigm), i pazienti con lesioni all’amigdala erano in 
grado di apprendere e riferire esplicitamente che alcune 
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presentazioni del quadrato blu potevano essere abbinate a 
una scossa al polso, anche se nessuno dei soggetti l'aveva 
mai ricevuta. Ma, a differenza dei controlli normali, questi 
pazienti non mostravano il potenziamento del sobbalzo 
all'apparire del quadrato blu. Inoltre, nei controlli norma- 
li si manifestò un aumento della SCR in seguito alla com- 
parsa del quadrato, aumento che era correlato con l’atti- 
vità dell’amigdala. Questi risultati suggeriscono che negli 
esseri umani l’amigdala sia talvolta critica per l'espressio- 
ne indiretta di una risposta di paura nelle situazioni in cui 
vi è un apprendimento emotivo esplicito, con mezzi di- 
versi dal condizionamento della paura. Deficit simili sono 
stati osservati quando i pazienti con lesioni all'amigdala 
rispondono a scene dal contenuto emotivo (Angrilli et al., 
1996; Funayama et al., in stampa). 

Sebbene i modelli animali suggeriscano che l’amigdala 
ha un ruolo critico nel condizionamento della paura e 
nell'espressione indiretta di una risposta di paura condi- 
zionata, negli esseri umani l'apprendimento emotivo può 
essere molto più complesso. Il fatto che nel mondo reale 
gli stimoli sono talvolta associati a conseguenze negative 
può essere appreso in molti modi, tra cui l’insegnamen- 
to, l'osservazione e l’esperienza. Qualunque sia il modo 
in cui apprendiamo la natura aversiva o minacciosa di 
uno stimolo — che si tratti di un apprendimento esplicito 
e dichiarativo, 0 implicito, oppure di entrambi i tipi — l'a- 
migdala può avere un ruolo nell'espressione indiretta 
della risposta di paura a tali stimoli. 

Gli studi su paure apprese tramite l'insegnamento in- 
dicano che l’attività dell’amigdala può essere influenzata 
da una rappresentazione ippocampo-dipendente, dichia- 
rativa, delle proprietà emotive degli stimoli e che tale at- 
tività modula alcune risposte emozionali indirette. James 
McGaugh (1992) della University of California a Irvine e 
i suoi collaboratori (Ferry et al., 2000) hanno dimostrato 
l’esistenza di altre forme di interazione tra questi due si- 
stemi cerebrali: hanno trovato che l'amigdala modula la 
forza delle memorie dichiarative o esplicite, relative agli 
eventi emozionali. 

Come usiamo la memoria dichiarativa nella vita di 
ogni giorno? Le cose che richiamiamo alla memoria più 
spesso sono del tipo: dove abbiamo messo le chiavi, che 
cosa abbiamo detto a un amico la sera prima, o se abbia- 
mo spento il ferro da stiro prima di uscire di casa. Ma 
quando ci volgiamo indietro a guardare la nostra vita, non 
è questo il tipo di eventi di cui ci ricordiamo. Ricordiamo 
il primo bacio, il compagno di scuola che ci prendeva in 
giro, l'orgoglio della nostra famiglia il giorno in cui ci sia- 
mo laureati, 0 l'aver sentito parlare di un terribile inciden- 
te. Gli eventi il cui ricordo dura nel tempo sono i più im- 
portanti o i più carichi di emozione. Queste memorie sem- 
brano essere persistenti e vivide, quindi possedere una 
qualità che manca agli altri ricordi. Una ragione di tale 
persistenza va forse ricercata nell'attività dell'amigdala. 

Nell'opera autobiografica My Early Life: A Roving Com- 
mission (1930) [trad. it.: Gli anni della mia giovinezza, Gar- 


zanti, Milano, 1961], Winston Churchill ha de 
grande dovizia di particolari l'esame che sosten 
sere ammesso alle scuole superori. «Scrissi il n 
in cima alla pagina. Poi attribuii un numero, 
mande: “I”. Dopo lunga riflessione, chiusi il nun 
parentesi, così “(1)”. Ma da quel momento in p 
riuscii più pensare a nulla che avesse attinenza 
gomento e che fosse di una qualche importanà 
tezza. A quel punto poi arrivarono, chissà da do 
macchia e un bel po' di baffi d'inchiostro. Rimas 
dare per due ore intere quel triste spettacolo: | 
che pietosi uscieri passarono a raccogliere il mi 
protocollo, insieme a quello di tutti gli altri, e| 
rono sulla cattedra del Direttore». Sebbene quest 
to fosse accaduto decenni prima, al momento il 
scrisse Churchill ricordava ancora nitidamente; 
ticolari. Che cosa aveva di speciale questo eventi 
saltare così tanto nella sua memoria? Non era. 
esame che sosteneva né, come sembra, il primo ( 
riuscì a superare. Tuttavia, date le circostanze (s 
va dell'esame di ammissione a una scuola p 
quell'evento era stato per lui particolarmente in 
te e imbarazzante. Era preoccupato e nervoso” 
quell’esame, e il suo stato di eccitazione crebbe è 
mente quando scoprì di non sapere rispondere, 
mande. 
Una risposta di arousal può influenzare la ca 
immagazzinare le memorie dichiarative o esp 
spiega in parte il ricordo dettagliato che Chi 
va degli eventi accaduti durante quell'esame. Q 
fetto è stato dimostrato in specie diverse. Per es 
noto che una risposta di arousal fa migliorare [ 
zioni dei ratti nei compiti di memoria dichiaratiy 
campo-dipendenti. In una serie di studi, McGau 
laboratori (1999) hanno dimostrato che le lesiol 
migdala bloccano questo effetto di incremento d 
moria, dovuto all'attivazione fisiologica. 
Due aspetti importanti, emersi da questo l 
aiutano a capire il meccanismo sottostante al ru 
l'amigdala nell’aumento di memoria dichiarati 
osserva in seguito all’arousal. Il primo aspetto è, 
migdala assolve un ruolo di modulazione. Nei 
utilizzati in questi studi, l'acquisizione di conte 
memoria dipende dall'ippocampo. Per esempio, 
pito molto usato è il labirinto d’acqua di Morris d 
nel Capitolo 7. Una lesione all’amigdala non all 
pacità dei ratti di apprendere a svolgere questo 
in circostanze ordinarie. Ma se subito dopo l'ad 
mento il ratto viene portato a uno stato di a 
te uno stress fisico 0 la somministrazione di sostan 
imitano la risposta fisiologica di attivazione, allori 
to mostrerà di acquisire meglio il compito. O! 
pacità di memoria è accresciuta dall’arousal; è 
questo aumento indotto dall'attivazione fisiol 
sere eliminato dalle lesioni all’amigdala. Ovvero, Îl 
dala non è necessaria per apprendere il compito 
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jpocampo-dipendente), ma lo è per la modulazio- 
a memoria del compito dovuta all’arousal. 
condo aspetto importante di questo lavoro è l’aver 
in luce che l’effetto di modulazione dovuto all’a- 
si verifica dopo la codifica iniziale del compito, du- 
periodo di ritenzione o di mantenimento. Se, subi- 
0 l'apprendimento, si somministrano sostanze che 
no una risposta di arousal, la memoria del compito si 
Lo stesso accade sottoponendo il ratto a uno 
isico subito dopo l'apprendimento. Analogamente, 
le dell'apprendimento si inibisce temporanea- 
è l'amigdala per mezzo di lesioni farmacologiche, si 
ha qualsiasi effetto di miglioramento della memoria 
jall'arousal (Teather et al., 1998). Tutti questi studi 
no che l’azione di modulazione dell'amigdala 
emoria ippocampale e dichiarativa faccia aumenta- 
lurata della ritenzione, quindi non alteri la codifica 
lale dello stimolo. Poiché questo effetto si presenta du- 
è il periodo di ritenzione, si pensa che l'amigdala in- 
ichi il consolidamento ippocampale. Come si è detto 
Sapitolo 8, il consolidamento è un processo che avviene 
ipo, dopo la codifica iniziale, in virtù del quale i ri- 
diventano più o meno stabili. Quando si verifica una 
di arousal, l’attività dell’amigdala altera l’elabora- 
ne ippocampale, rafforzando il consolidamento delle 
norie. McGaugh e collaboratori hanno dimostrato che 
cleo basolaterale dell’amigdala è importante per il ve- 
rsi di tale effetto. 
I uolo dell’amigdala nell’accrescere la memoria emo- 
è dichiarativa è stato dimostrato anche negli esseri 
ini. Numerosi studi, nel tempo, hanno indicato che 
i moderata risposta di arousal può accrescere la me- 
oria dichiarativa degli eventi emozionali (si veda, per 
npio, Christianson, 1992). Questo effetto dell’arousal 
la memoria dichiarativa scompare nei pazienti con le- 
all'amigdala (Cahill et al., 1995). Inoltre, studi di 
funzionale hanno indicato che l’attività osserva- 
inell'amigdala umana durante la presentazione di sti- 
‘emotivi è correlata con l’intensificazione del ricordo 
quegli stimoli prodotta dall’arousal (Cahill et al., 1996; 
et al., 1999). Questi studi suggeriscono che la 
zione normale dell'amigdala sia importante per l’au- 
nto di memoria dichiarativa che si osserva negli esseri 
ani in seguito ad arousal. 
Il meccanismo di questo effetto dell'arousal sembra es- 
re collegato al ruolo dell’amigdala nel modificare la ve- 
tità con cui si dimenticano gli stimoli che provocano 
usal, un dato in accordo con la nozione che si tratta 
un effetto post-codifica, come l’intensificazione dei 
i di immagazzinamento o consolidamento a opera 
ippocampo. Un effetto dell’arousal sulla memoria di- 
ativa è quello di alterare la velocità con cui dimenti- 
iamo. Benché la capacità di ricordare, subito dopo che 
o accaduti, sia la stessa per gli eventi che scatenano 
ina risposta di arousal e per quelli che non la scatenano, 
gli eventi del primo tipo vengono dimenticati meno in 


fretta degli altri (Kleinsmith e Kaplan, 1963). A differenza 
dei controlli normali, che tendono col tempo a dimenti- 
care meno gli eventi che provocano arousal rispetto a 
quelli che non lo provocano, i pazienti con lesioni all’a- 
migdala dimenticano con la stessa velocità entrambi i 
tipi di eventi (LaBar e Phelps, 1998). 

Questi risultati suggeriscono che i modelli animali de- 
scritti da McGaugh e collaboratori - modelli che dimo- 
strano come l’azione dell’amigdala consista nel modulare 
il consolidamento ippocampale degli eventi che provoca- 
no arousal — siano validi anche per gli esseri umani, Tut- 
tavia non tutti gli effetti dell'emozione sulla memoria di- 
chiarativa umana derivano da questo tipo di meccani- 
smo. Gli eventi emozionali hanno un carattere più pecu- 
liare e insolito di quelli da cui è tipicamente composta la 
nostra vita quotidiana, e quindi formano una specifica 
categoria di eventi. Questi e altri fattori possono accresce- 
re la memoria dichiarativa o esplicita per gli eventi emo- 
zionali, attraverso processi del tutto indipendenti dall’a- 
migdala (Phelps et al., 1998). Inoltre Robert Sapolsky del- 
la Stanford University (1992) e i suoi collaboratori hanno 
dimostrato che stati di forte arousal o di stress cronico 
possono, in realtà, compromettere le prestazioni del siste- 
ma di memoria ippocampale. Questo danno è dovuto al- 
l'eccesso di ormoni dello stress, come i glicocorticoidi, e 
ai loro effetti sull'ippocampo. L'esatto ruolo dell’amigda- 
la in questi effetti sulla memoria ippocampale in presen- 
za di stress cronico o acuto non è stato ancora completa- 
mente chiarito. 

Le interazioni dell’amigdala con il sistema di memoria 
ippocampale e la memoria esplicita, o dichiarativa, sono 
specifiche e complesse. L'amigdala modula la memorizza- 
zione degli eventi che provocano arousal, in modo da non 
farceli dimenticare col tempo. Inoltre possiamo sapere at- 
traverso un apprendimento esplicito che certi stimoli am- 
bientali sono potenzialmente associati a conseguenze 
aversive, senza bisogno di esperirle direttamente. Questa 
rappresentazione esplicita, ippocampo-dipendente, delle 
proprietà emotive degli eventi può influire sull'attività 
dell’amigdala e su alcune risposte di paura indirette. Le in- 
terazioni fra l'amigdala e l'ippocampo contribuiscono a 
far sì che ricordiamo a lungo le cose importanti e dal con- 
tenuto emotivo forte, e a rendere appropriata e adattativa 
la nostra risposta fisica a eventi minacciosi. 


M Risposte sociali 


Negli esseri umani l’amigdala non sembra avere un ruolo 
importante nella maggior parte dei processi di valutazio- 
ne esplicita. Ovvero, la capacità di classificare cosciente- 
mente uno stimolo come buono, cattivo, eccitante o 
neutro non dipende dall'amigdala. Esiste, però, un’ecce- 
zione. Nella specie umana l'amigdala è importante per le 
risposte normali a un particolare sottoinsieme di stimoli 
sociali: le espressioni facciali. In una serie di esperimenti, 
Ralph Adolphs della University of Iowa e i suoi collabora- 
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«Quanto sembra felice questa persona?» 
(1= per niente e 6= molto) 


13.15 Il deficit nell'identificare e nel produrre la risposta a espressioni facciali di paura, che si osserva confrontando un paziente con danni 
all'amigdala (personaggio blu) e un soggetto di controllo (personaggio verde). 


tori (1994, 1999) hanno dimostrato che i pazienti con le- 
sioni all’amigdala manifestano un deficit nel valutare le 
espressioni facciali di paura. Come si vede nella Figura 
13.15, se si mostra a un controllo normale l'immagine di 
un volto spaventato e gli si chiede di valutare su una sca- 
la da 1 (per niente) a 6 (molto) «Quanto è spaventata 
questa persona?», il soggetto risponderà 5 0 6. Se si sotto- 
pongono lo stesso stimolo e la stessa domanda a un pa- 
ziente con danni all’amigdala, questi dirà 2 o 3. Il deficit 
è particolarmente evidente nel caso della paura. Se l'im- 
magine è quella di una faccia felice, e si chiede al con- 
trollo e al paziente di valutare su una scala da 1 (per 
niente) a 6 (molto) «Quanto è felice questa persona?», 
entrambi risponderanno 5 o 6. 

Anche studi di imaging funzionale hanno rilevato 
questa sensibilità dell'amigdala umana alle espressioni 
facciali di paura. L'attività dell’amigdala aumenta in ri- 
sposta alle espressioni spaventate (Breiter et al., 1996), 
Benché l'amigdala possa mostrare una risposta di attiva- 
zione ad altre espressioni emotive, come la felicità 0 l'ira, 
l'attivazione in risposta a un'espressione di paura è signi- 
ficativamente più alta. Un aspetto interessante della ri- 
sposta dell’amigdala alle espressioni facciali di paura è 
che, perché vi sia tale risposta, non c'è bisogno che il 
soggetto sia consapevole di vedere una faccia spaventata. 
Le espressioni di paura provocano l’attivazione dell'amig- 
dala anche quando sono subliminali, cioè appaiono per 
un tempo così breve che il soggetto non è consapevole di 


«Quanto sembra spaventata questa perso! 
(1= per niente e 6= molto) 


averle viste. L'attivazione conseguente alla presenti 
subliminale di facce spaventate è altrettanto fori 
quella prodotta dallo stesso stimolo percepito co 
mente (Whalen et al., 1998). 

L'importanza del ruolo dell’amigdala nella valuti 
ne esplicita delle espressioni di paura sembra estet 
anche ad altri giudizi sociali basati sulle espressio 
ciali, per esempio presumere in base all’imma 
volto se una persona appare disponibile 0 
(Adolphs et al., 2000). L'amigdala non sembra perdi 
un ruolo critico in tutti i tipi di comunicazione sodìi 
differenza dei pazienti con lesioni alla corteccia 0 i 
frontale, quelli con danni all’amigdala non mostran 
ficit gravi della capacità di rispondere agli stimoli sod 
Sono infatti in grado di interpretare correttamente 
scrizioni di situazioni emotive e di assegnare no 
mente punteggi alla prosodia emotiva, ovvero ai 
verbali che rivelano l'emozione, come accade q 
una persona parla in tono adirato oppure spa 
(Anderson e Phelps, 1998; Scott et al., 1997). Ques 
zienti non mostrano altri deficit, non legati ad as 
emozionali, del riconoscimento facciale e sono p 
in grado di riconoscere la somiglianza percettiva 
espressioni facciali di cui interpretano in modo 
contenuto emotivo. Il loro deficit sembra essere limi 
alla percezione delle espressioni facciali, infatti conse 
no intatta la capacità di generare e comunicare una 
ma completa di tali espressioni (Anderson e P 
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‘Benché gli studi di imaging funzionale abbiano di- 
fato che l’amigdala può rispondere a un vasto reper- 
\ di segnali sociali o emozionali, questa struttura 
fa essere cruciale per la valutazione esplicita solo di 
imma ristretta di stimoli facciali. 

le persone con lesioni all'amigdala il deficit nel- 
ta agli stimoli sociali appare abbastanza lieve, lo 
deficit sembra essere più grave negli animali diver- 
l'uomo. Le scimmie con lesioni all'amigdala esibi- 
significativi disturbi della sfera sociale, per esem- 
anno notevoli problemi con l'aggressività e la gerar- 
\(Kling e Brothers, 1992). Tali deficit alterano la capa- 
di questi animali di sopravvivere all’interno di un 
ppo in cui vige una normale gerarchia sociale. Perché 
lit delle risposte sociali che si osservano nelle perso- 
lesioni all'amigdala siano molto meno dirompen- 
i quelli che si rilevano nelle altre specie animali, è un 
ema che attende ancora una soluzione. Vari studi di 
funzionale su soggetti umani hanno messo in 
una possibile spiegazione. A quanto emerge da que- 
ricerche, sebbene nei pazienti con lesioni all’amigdala 
ormale valutazione esplicita di vari stimoli non sia al- 
ita, tuttavia nei controlli normali la presentazione di 
ti stimoli emozionali e sociali è seguita da un aumen- 
dell'attività dell’amigdala. Questi risultati suggerisco- 
\che l’amigdala sia sensibile a tali stimoli. Il fatto che 
paziente con un danno all'amigdala possa, in alcune 
e, mostrare una risposta normale a uno stimolo 
vo non significa che quello stimolo sia passato at- 
verso i normali processi di elaborazione. È possibile 
gli esseri umani abbiano sviluppato una molteplicità 
eccanismi di risposta e che riescano a compensare 
n'abilità andata perduta tramite meccanismi differenti, 
on maggiore efficienza di quanto non riescano a fare gli 
Itri animali. Gli studi di imaging funzionale sembrano 
gerire che un'indagine più accurata potrebbe eviden- 
ire negli esseri umani deficit di risposta sociale più va- 
più sottili, conseguenti a lesioni dell'amigdala. Le ri- 
future ci diranno se le cose stanno davvero così. 
‘ombinando i risultati emersi da pazienti cerebrolesi con 
elli ottenuti da soggetti normali grazie alle tecniche di 
ging funzionale, si può incominciare a chiarire con 
più precisione il ruolo, molto complesso, che l’amigdala 
ge nella risposta sociale. 


I Vigilanza 

tudi di imaging funzionale hanno rivelato che l’atti- 
dell’amigdala aumenta in risposta a una vasta gamma 
di stimoli sociali ed emotivi. Ma l’amigdala è responsabile 
della risposta emotiva a uno stimolo? L'amigdala non 
Sembra essere necessaria per l’esperienza cosciente dei vari 
‘Stati emozionali. Quando si chiede ai pazienti con lesioni 
ll'amigdala di valutare l'intensità e la frequenza con cui 
provano varie emozioni (compresi gli stati di paura/ansia), 
punteggi da essi assegnati appaiono normali (Anderson e 


Phelps, in stampa). In alcuni compiti, la risposta di attiva- 
zione dell'amigdala a uno stimolo emotivo è correlata con 
un indicatore della risposta emotiva, la SCR. Le lesioni al- 
l’amigdala potrebbero inibire anche alcune risposte emo- 
zionali indirette. Tuttavia sono altre le regioni del cervello 
in cui l’attività neurale sembra essere più strettamente col- 
legata alle risposte di arousal (Critchley et al., 2000). In al- 
tri compiti l'amigdala dimostra una forte attivazione in ri- 
sposta a uno stimolo che non evoca alcun cambiamento 
significativo nello stato emozionale e fisiologico dei sog- 
getti. Per esempio, l’attività dell'amigdala aumenta in ri- 
sposta a immagini di individui che producono certe 
espressioni facciali, come la paura. Il solo guardare a que- 
ste immagini non scatena nei soggetti una risposta emoti- 
va, anche se l'amigdala mostra una forte attivazione. L'at- 
tivazione in risposta a queste immagini si osserva anche 
quando esse vengono presentate subliminalmente. In 
questi studi i soggetti non sono consapevoli degli stimoli 
emotivi o di una qualsiasi alterazione del loro stato emoti- 
vo. È chiaro, da queste e da altre ricerche, che l'amigdala 
non può causare da sola una gamma di risposte emoziona- 
li, e tuttavia deve essere in qualche modo coinvolta nella 
loro produzione. 

Per molto tempo si è pensato che gli esseri umani fos- 
sero più sensibili a percepire o elaborare le informazioni 
ambientali con contenuto emotivo, rispetto a quelle che 
ne sono prive (Zajonc, 1980). Ciò porterebbe un vantag- 
gio evolutivo, poiché è probabile che gli stimoli con con- 
tenuto emotivo siano importanti per la sopravvivenza, 
soprattutto quando sono stimoli minacciosi o che provo- 
cano paura, È stato ipotizzato che tra i ruoli dell’amigda- 
la vi sia quello di aumentare lo stato di vigilanza, ovvero 
l’approntamento dei sistemi corticali di risposta, in pre- 
senza di stimoli emozionali (Whalen, 1998). In una serie 
di studi sui conigli, Bruce Kapp e collaboratori (1994) 
hanno dimostrato che l’attività di neuroni dell’amigdala 
sensibili agli stimoli minacciosi è correlata a un aumento 
spontaneo dell'eccitabilità di neuroni corticali. L'amigda- 
la potrebbe influenzare i processi di elaborazione in siste- 
mi corticali sensoriali attraverso connessioni con i nuclei 
basali del prosencefalo. I neuroni di queste aree del pro- 
sencefalo rilasciano sui neuroni corticali sensoriali il neu- 
rotrasmettitore acetilcolina che, come è stato dimostrato, 
ne facilita la risposta. 

Anche studi condotti su esseri umani suggeriscono 
che l’amigdala sia coinvolta in un aumento della respon- 
sività delle regioni corticali sensoriali. Studi di imaging 
funzionale hanno dimostrato che gli stimoli emozionali 
scatenano un aumento dell'attività nelle regioni corticali 
coinvolte nell’elaborazione sensoriale di tali stimoli (Kos- 
slyn et al., 1996). Per esempio, l’attività nella corteccia 
extrastriata, che partecipa all'elaborazione degli stimoli 
visivi, aumenta in risposta alle facce con espressione spa- 
ventata rispetto a quelle con espressione neutra (Morris 
et al., 1998). La forza di questa risposta è correlata con la 
risposta dell'amigdala a questi stessi stimoli. 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNI 
Disturbi psichiatrici e lobi frontali 


| disturbi psichiatrici, come la schizofrenia e la depressione, sono di- 
sordini della funzione mentale molto diffusi. | problemi che affliggo- 
no questi pazienti, relativi a quasi tutti gli aspetti del comportamen- 
to, probabilmente non sono riconducibili a un meccanismo fisiologi- 
co semplice. Piuttosto, essi devono scaturire da una delicata intera- 
zione fra i meccanismi fisiologici che riflettono le disposizioni indivi- 
duali innate e le peculiari esperienze vissute dalla persona. 

Uno degli aspetti più promettenti delle neuroscienze cognitive 
sta nelle nuove prospettive che queste ricerche possono aprire al- 
l'indagine dei deficit funzionali associati ai disturbi psichiatrici gravi. 
Le semplici descrizioni neuropsicologiche non ne forniscono una 
spiegazione adeguata. La schizofrenia non può essere considerata 
semplicemente un problema del lobo frontale 0 del lobo temporale; 
essa si manifesta come un'alterazione dei processi cognitivi che 
coinvolge sia sistemi corticali sia subcorticali. Benché la schizofrenia 
sia stata messa in relazione con livelli abnormi di dopamina, per po- 
ter chiarire le conseguenze funzionali di questo disordine debilitante 
è necessario prima scoprire il modo, tuttora sconosciuto, in cui que- 
sto neurotrasmettitore influenza la cognizione. 

Non può sorprendere che i lobi frontali presentino anomalie nei 
pazienti psichiatrici, dato che in questa sede ha luogo l'integrazione 
di tutte le regioni corticali, Una prova emerge confrontando i pat 
tem del flusso sanguigno nei pazienti psichiatrici e nei controlli nor- 
mali (Drevets e Raichle, 1995). Questi risultati hanno, nel migliore 
dei casi, solo un debole valore predittivo rispetto alla presenza di di- 
sfunzioni, forse perché le classificazioni psichiatriche raggruppano 
sotto una stessa etichetta disturbi eterogenei, e forse anche perché 
questi pazienti sono sottoposti quasi sempre a una pletora di tratta- 
menti farmacologici, Tuttavia si possono rilevare interessanti disso- 
ciazioni tra i profili metabolici di chi soffre di schizofrenia oppure di 
depressione: la schizofrenia si associa spesso all'ipometabolismo 
della corteccia prefrontale, la depressione all'ipermetabolismo della 
Stessa regione (Figura A). 

| primi dati che hanno evidenziato un'associazione tra schizo- 
frenia e ipofrontalità (ovvero, il ridotto afflusso di sangue alla cor- 
teccia frontale) sono emersi da studi di imaging su pazienti a ripo- 
so. Utilizzando come base per il confronto la distribuzione del flus- 
so sanguigno in soggetti normali, si è trovato che i pazienti schi- 
zofrenici mostravano una riduzione del flusso nella regione pre- 
frontale rispetto a quella posteriore. Inoltre il grado di ipofrontalità 
era correlato con la gravità dei sintomi di questi pazienti. Attual- 
mente gli studi si concentrano sulle variazioni del flusso sanguigno 
durante compiti che implicano la funzione del lobo frontale. Per 

esempio, Daniel Weinberger (1988) al National Institute of Mental 
Health ha eseguito scansioni su gruppi di pazienti e di controlli sia 
a riposo che durante due diverse condizioni comportamentali. Nel- 
la prima | pazienti erano sottoposti a scansione mentre eseguiva- 
no il Wisconsin Card Sorting Task; nella seconda il compito, fon- 
dato su una regola per abbinare numeri, era tale da escludere la 
memoria di lavoro ma da controllare l'elaborazione visiva e la ri- 
Sposta motoria. A differenza di quanto era risultato nel primo la- 
voro, qui il flusso sanguigno non differiva tra i due gruppi nella 
condizione di riposo o nella condizione comportamentale non fron- 


tale. Invece durante il Wisconsin Card Sorting 
gno divergeva drasticamente nei due gruppi: 
flusso sanguigno nella corteccia prefrontale dorso 
re rispetto ai soggetti di controllo. 

In uno studio di follow-up si fece eseguire il 
ting Task per due volte, una prima volta dopo la som 
pazienti di un placebo, e un'altra volta dopo la so 
apomorfina, un derivato della morfina con propriet 
flusso sanguigno nella corteccia prefrontale dorso 
dopo la somministrazione del farmaco, in tutti i pazier 
cendo | livelli di dopamina si aumenta l’attività nella. 
frontale. 

Ancora più misteriose sono le basi chimiche d 
vero, comunque, che i pazienti presentano cortecce pref 
taboliche durante le fasi depressive, contrariamente. 
nelle. fasi asintomatiche. L'ipermetabolismo è piut 
quanto interessa gran parte della corteccia pre 
cingolata anteriore e l'amigdala. Anche i soggetti no 
situazione di ipermetabolismo delle regioni prefrontali; qu 
te la scansione, si chiede loro di pensare a cose tristi. 

Sarebbe prematuro dare un'interpretazione definitiva 
fili metabolici divergenti. Nondimeno, si possono fate cò 
teressanti con i temi affrontati in questo capitolo. Gli sd 
strano ipoattività nella corteccia frontale, in particolare ni 
terali. La perdita della memoria di lavoro e delle capi 
rende più dipendenti dall'attività della corteccia 
distrarsi più facilmente, quindi non riescono a inibire 
irrilevanti come quelle collegate ad allucinazioni persistenti, 
| pazienti depressi esibiscono un profilo caratterizzato di 
Vità nelle regioni prefrontali associate con la memoria di i 
aree collegate alla generazione delle memorie affettive. ln 
getti le rappresentazioni persistono a lungo e sono pervas 
emozioni. Una situazione che a una persona normale pu 
neutra, o tutt'al più solo un po' seccante, viene amplificata fi 
Wraccaricarsi di toni negativi e gravosi. Il paziente depresso nd 
ad accettare le situazioni e a lasciar correre; la rappresentazi 
pensiero o di una fissazione persiste, sostenuta dall'input. dim 
somatici inappropriati. 

Nella prospettiva delle neuroscienze cognitive, sì può 
so anche a una delle peggiori débàcle della neurochirurgia; la 
mia frontale come forma di trattamento dei disturbi psichiatrici 
stein, 1986). Prima che negli anni '50 e ‘60 del Novecento fas 
trodotte le terapie farmacologiche, gli istituti psichiatrici tr 
di pazienti e di medici disperati, smaniosi di provare qualsiasi pi 
ra che promettesse un qualche miglioramento. Negli anni 
Moniz, un noto neurologo portoghese che nel 1927 aveva svi 
metodo dell’angiografia cerebrale, introdusse una procedura 
rurgica per il trattamento dei pazienti affetti da schizofrenia 
dal disturbo ossessivo-compulsivo, 1 

A ispirare Moniz fu un congresso scientifico internazionale nell 
le due ricercatori americani riferirono gli effetti della lobotomia fr 
sugli scimpanzé. Uno di questi animali sembrava aver subito un 
biamento di personalità. Prima dell'operazione era poco coop 
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A \ei pazlenti con disturbi psichiatrici, la tomografia a emissione di positroni (PET) rivela pattern d'irrorazione sanguigna anomali. A sinistra: nei 
pazienti schizofrenici la scansione mostra ipometabolismo nella corteccia prefrontale. L'anomalia è particolarmente evidente durante i compiti che, nei 
tontrolli normali, determinano un aumento del flusso sanguigno in quella stessa area. In questo studio | soggetti furono sottoposti a un compito 

Wi discriminazione uditiva. In confronto ai controlli (scansioni in alto), l'assorbimento del tracciante risultò molto più basso nei pazienti schizofrenici 
{xansioni in basso). A destra: misurazioni del flusso sanguigno a riposo in soggetti di controllo e in pazienti affetti da depressione. Le aree colorate 


lidicano regioni di aumento del flusso en 


spesso faceva le bizze; dopo l'asportazione chirurgica della maggior 
parte dei lobi frontali, l'animale era diventato tranquillo e partecipava 
Senza esitare ai test sperimentali. Moniz pensò che quella procedura 
jotesse portare sollievo ai pazienti più disturbati; data la scarsità di al 
lemative, la soluzione parve buona 

Rimuovere porzioni notevoli dei lobi frontali sembrò una misura ec 
tessiva, perciò Moniz decise di isolare la corteccia prefrontale dal resto 
tel cervello recidendo le connessioni fatte di materia bianca. Nei primi 
tentativi Moniz introdusse dosi tossiche di alcol attraverso fori aperti 
ella superficie laterale del cranio. Più tardi passò a una procedura in 
tui un leucotomo, ovvero uno strumento a stantuffo munito di lama 
sstraibile, poteva essere inserito nel cervello per tagliare le fibre nelle 
fggioni volute. 

Walter Freeman della Georgetown University affinò la procedura 
sviluppando una tecnica semplice, che non richiedeva necessariamente 
l'intervento di un chirurgo. Al paziente veniva prima somministrato un 
forte shock elettrico, che lo rendeva privo di coscienza per una quindi 


tico nei pazienti depressi; tali aree si concentrano nella corteccia prefrontale laterale dell'emisfero sinistro. 


cina di minuti; nel frattempo gli si praticava la lobotomia infiggen 
dogli nell'osso, sopra ogni occhio, un punteruolo da ghiaccio che 
veniva fatto scorrere avanti e indietro. Freeman mise a punto un kit 
portatile, composto dall'apparecchio per l'elettroshock, punteruoli 
di varia misura e un piccolo martello, quindi partì per un ampio giro 
propagandistico per pubblicizzare i benefici di questa cura miracolo- 
sa (Figura B). L'accoglienza del pubblico e della comunità scientifica 
fu entusiastica. Nei primi decenni successivi furono eseguite migliaia 
di queste operazioni e nel 1949 Moniz ricevette il premio Nobel per 
la medicina e la fisiologia 

Potendo giudicare le cose a posteriori, oggi sappiamo che que- 
sta mania della lobotomia portò solo a completi fallimenti. Ben po 
chi studi furono condotti per valutare gli esiti degli interventi, e 
quei pochi rivelarono che il tasso di dimissione dagli istituti psi 
chiatricì per | pazienti sottoposti a lobotomia non fu superiore a 
quello dei controlli. L'interesse prestato ai pazienti lobotomizzati 
fu molto scarso; la procedura ebbe effetti minimi sugli schizofreni. 
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ci mentre modificò drasticamente i pazienti con disturbi affettivi 
come depressione o nevrosi gravi, i quali si sentirono molto meno 
ansiosi, impulsivi e depressi. Ma questi sentimenti furono accom- 
pagnati da nuovi problemi, che resero queste persone incapaci di 
vivere al di fuori di setting istituzionalizzati. Questi pazienti erano 
ritirati in se stessi e ipoattivi, non mostravano alcuna emozione, né 
reattività alle situazioni. | benefici, se mai ci furono, andarono a 
vantaggio unicamente degli addetti alla sorveglianza, ben felici che 
i pazienti fossero diventati docili e facili da controllare. Come nel 
caso di Phineas Gage, l'anima di queste persone subì una trasfor- 
mazione radicale. 


Se da un lato questi studi hanno dimostrato che vi è 
correlazione fra l’attività delle aree corticali sensoriali e 
dell'amigdala, dall'altro non hanno potuto dimostrare 
che l’amigdala svolge un ruolo critico nell’aumento della 
sensibilità agli stimoli emozionali. Questa dimostrazione 
è venuta invece dallo studio illustrato nella Figura 13.16, 
in cui si è utilizzato un paradigma detto di presentazione 
visiva rapida e seriale (rapid serial visual presentation). Si 
presentano al soggetto una quindicina di stimoli, in que- 
sto caso parole, in successione molto rapida: una parola 
ogni 100 ms circa. Il soggetto ha l'impressione che le pa- 
role volino via così veloci da non poterle rilevare o ricor- 
dare tutte, ma il compito che gli viene assegnato consiste 


B A sinistra: il kit portatile per eseguire la lobotomia prefrontale. Il cor 
comprende vari strumenti per penetrare nel cranio e sezionare il tessuto 
cerebrale. In basso: schizzo a opera di Freeman delle due procedure 

per la lobotomia. In una la lama viene fatta girare avanti e indietro, formand 
un taglio radiale. Nell'altra la lama viene inserita da diverse angolazioni. 

Dal libro Great and Desperate Cures di Elliot S. Valenstein (1986), Ripradottà 
per gentile concessione dell'autore. 


Alla luce degli studi metabolici prima descritti, queste dì 
ze nell'esito della lobotomia hanno un senso. L'operazione fi 
dava la corteccia prefrontale, una regione che nella schizofre? 
già ipoattiva. È perciò prevedibile che negli schizofrenici l'i 
to producesse scarsi effetti, o che potessero insorgere nuovi 
mi peri pazienti in cui la funzione cerebrale posteriore era eccesi 
vamente preponderante. Nei disturbi affettivi, invece, la loboton 
isolava una regione iperattiva, Inoltre j foci primari erano nelle 
gioni mediali, quindi è possibile che la procedura eliminasse sì 
comportamenti associati con l'emotività eccessiva, ma trasfori 
anche i pazienti in zombi privi di emozioni. 


nell’ignorare la maggior parte delle parole per coi 
trarsi su due soltanto: quelle che appaiono scritte in 
de (le altre sono scritte in nero). Un soggetto di controlli 
non ha quasi mai problemi a notare queste due parole 
riferirle allo sperimentatore. Tuttavia, se la seconda parò 
la-target (target 2) viene subito dopo la prima (target i) 
molto difficilmente il soggetto normale riesce a identifi 
carla e a riferirla. Si pensa che individuare ed elaborareli 
prima parola-target porti a un breve periodo refratta 
durante il quale vi sono meno risorse disponibili per rilè 
vare ed elaborare il secondo target. Questo effetto è stati 
chiamato blink attentivo (attentional blink), perché è una 
sorta di sospensione momentanea della capacità di pre 


13. Le emozioni 559 


DISTRATTORE 


{ Pomerol 
| pismrattORE 
È; DISTRATTORE 


DISTRATTORE 
L DISTRATTORE 


| enne luo 


2 


i danni all'amigdala non dimostra alcun aumento della sensibilità, o della 
son e Phelps (2001). 


ire attenzione e individuare lo stimolo, paragonabile a 
che si verifica quando si chiudono gli occhi nel 
le palpebre (blink). Adam Anderson ed Elizabeth 
(2000) hanno usato questo paradigma e, modifi- 
ndo la rilevanza emotiva del target 2, hanno trovato 
ìe quando il secondo target era una parola con valenza 
notiva negativa, la capacità dei controlli di individuarla 
riferirla era significativamente maggiore rispetto a 
lando era una parola neutra. Questo miglioramento 
lla prestazione era evidente soprattutto nelle prove in 
il target 2 era più difficile da rilevare, cioè quando ve- 
fa subito dopo il target 1. Nei pazienti con lesioni del- 
la non si manifestò alcuna differenza nella capa- 
di riferire le parole-target 2, sia che fossero emotiva- 
cariche oppure fossero neutre. La prestazione di 
pazienti, con parole-target 2 sia negative che neu- 
simile alla prestazione dei controlli con target 2 
|. Questi risultati indicano che l'amigdala può in- 
ificare la codifica percettiva degli stimoli emozionali, 
upportano l’ipotesi che l'emozione accresca lo stato di 
gilanza nei sistemi di elaborazione percettivi. 

Benché possano esservi circostanze in cui l'attività del- 
dala è collegata a una risposta emotiva, non necessa- 
nente l’attività dell'amigdala porta a una risposta emo- 
va, È possibile che il ruolo primario dell'amigdala sia col- 
to all'elaborazione delle informazioni emozionali e 
la trasmissione di segnali ad altri sistemi di risposta, che 
lvrebbero essere sensibili a queste informazioni. Aumen- 
la vigilanza di altri sistemi di risposta, l'amigdala 
ebbe più probabile una certa risposta emotiva, po- 
che sia appropriata nelle circostanze presenti. 


E 


—e— Amigdala, neutre 
+0 Amlgdala, negative 
—#— Controlli, neutre 


se Controlli, negative 


Percentuale di parole target-2 


Breve 
(1-3) 


Lungo 
(5-7) 


) 6 (a) Come funziona la procedura di «presentazione visiva rapida e seriale». AI termine della presentazione di tutte e quindici le parole, 

getti devono riferire le due parole scritte in verde. (b) Grafico della percentuale delle parole-target-2, negative o neutre, riferite correttamente 
ontrolli normali e da un paziente con danni all'amigdala. | soggetti di controllo mostrano un aumento della sensibilità alle parole negative, rispetto 
neutre, particolarmente pronunciato con brevi intervalli fra i due target, quando le parole target-2 sono più difficili da identificare. Il paziente 


vigilanza, per le parole negative rispetto a quelle neutre. Adattata 


M Amigdala: riassunto 


L'amigdala è coinvolta in un'ampia gamma di compiti 
emotivi, che vanno dal condizionamento della paura alle 
risposte sociali. Qui ci siamo concentrati soprattutto sul 
ruolo dell’amigdala nella risposta alla paura o agli eventi 
minacciosi, ma sarebbe inesatto supporre che risponda 
soltanto agli stimoli negativi. L'amigdala ha un ruolo an- 
che nella risposta a stimoli positivi, in una gamma di cir- 
costanze più limitata. Per esempio, gli effetti dell'amigda- 
la che modulano il consolidamento ippocampale sembra- 
no essere mediati dallo stato di arousal, una risposta fi- 
siologica evocata sia da eventi positivi che negativi (Ha- 
mann et al., 1999). Inoltre l'amigdala ha un ruolo in certi 
compiti di apprendimento in cui uno stimolo con valore 
di ricompensa è abbinato a uno stimolo neutro (Gaffan e 
Harrison, 1987; Johnsrude et al., 2000; Gallagher e Hol- 
land, 1992). 

La nostra descrizione dell'amigdala e della corteccia or- 
bitofrontale ha messo in risalto soprattutto il funziona- 
mento indipendente di queste due strutture cerebrali. Tut- 
tavia alcune fra le più stimolanti linee di ricerca oggi per- 
seguite dalle neuroscienze cognitive dell’emozione stanno 
cominciando a rivelare che queste regioni collaborano nel 
produrre le normali risposte emotive. Per esempio, mentre 
l’attività dell'amigdala è necessaria per acquisire il condi- 
zionamento della paura, il processo di estinzione di una ri- 
sposta condizionata implica di norma l'interazione fra l’a- 
migdala e la corteccia prefrontale (Morgan e Le Doux, 
1999). Studi in cui si indagava la capacità di associare un 
certo stimolo a una certa ricompensa, hanno trovato che 
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l’amigdala e la corteccia orbitofrontale probabilmente col- 
laborano nello svolgere questo compito (Baxter et al., 
2000). Un modello neuroanatomico postula che la depres- 
sione sia legata all’iperattività di un circuito di strutture 
(amigdala, corteccia orbitofrontale e talamo), e che dalla 
loro attività combinata dipendano alcuni sintomi depres- 
sivi (Drevets, 1998). Infine l'ipotesi dei marcatori somati- 
ci, avanzata da Damasio, propone che l’amigdala e la cor- 
teccia orbitofrontale interagiscano nel portare il loro pe- 
culiare contributo al processo della decisione emotiva. 
Questi sono solo alcuni esempi di quelle che saranno le fu- 
ture linee di ricerca nel campo delle neuroscienze cogniti- 
ve dell’emozione, un campo in cui l'interesse si sta spo- 
stando dal chiarire come funzionano le singole strutture 
neurali al capire come queste interagiscono per produrre 
risposte emotive normali e adattative. 


Lateralizzazione 


Uno dei principali approcci con cui le neuroscienze co- 
gnitive affrontano lo studio dell'emozione consiste nel- 
l'esaminare gli specifici contributi di strutture neurali, 
come la corteccia orbitofrontale e l'amigdala, per poi de- 
terminare come queste interagiscano fra loro o con altri 
sistemi neurali. Un secondo approccio, anziché concen- 
trarsi su specifiche strutture neurali, tenta di capire come 
l'emisfero destro interagisca col sinistro nel determinare 
l’esperienza emotiva. Questo approccio, applicato soprat- 
tutto ai soggetti umani, ha per oggetto la percezione, l’e- 
spressione e l’esperienza cosciente dell'emozione. Da 
questo lavoro è emerso che, nel descrivere i sistemi neu- 
rali coinvolti nell'emozione, occorre tenere conto anche 
della lateralizzazione degli input che arrivano a questi si- 
stemi. Le ricerche sulla lateralizzazione dell’emozione 
hanno seguito due filoni principali. Il primo ha esamina- 
to la comunicazione delle emozioni, il secondo ha 
esplorato lo stile affettivo. 


Comunicazione delle emozioni 


È stato suggerito che l'emisfero destro sia più importante 
del sinistro nella comunicazione delle emozioni (Bowers 
et al., 1993). Questa ipotesi della dominanza dell’emisfe- 
ro destro ha ricevuto supporto soprattutto da studi di 
neuropsicologia, condotti su pazienti con danni all’uno o 
all’altro emisfero. Per comunicare le emozioni sono ne- 
cessarie due capacità fondamentali: primo, dobbiamo es- 
sere in grado di comprendere le informazioni emozionali 
che ci vengono trasmesse dagli altri tramite il discorso e 
le espressioni facciali; secondo, dobbiamo essere in grado 
di produrre discorsi e generare espressioni facciali dotati 
di contenuto emotivo. 

L'idea che l'emisfero destro sia specializzato nella com- 
prensione delle emozioni è supportata da un notevole cor- 


Forma 
reticolare 


13.17 L'espressione facciale volontaria e quella spontanea so 
controllate da vie neurali differenti. (a) Negli esseri umani le espres 
volontarie che segnalano l'intenzione hanno reti corticali proprie. 
(b) Le reti neurali per le espressioni spontanee coinvolgono circuiti 
cerebrali più antichi, che sembrano corrispondere a quelli degli scimp 


po di prove. Gli stimoli emozionali esaminati sono di di 
tipi: la prosodia emotiva e le espressioni facciali. È| 

noto che i pazienti con danni a certe regioni dell’emisfe 
sinistro hanno difficoltà nella comprensione del 
gio (si veda il Capitolo 10). Il discorso, tuttavia, 
municare informazioni emozionali, al di là del signific 
e della struttura delle parole. Una frase come «John, vi 
qui» può essere interpretata in modi diversi, a secondai 
sia pronunciata in un tono di voce adirato, o spave 
o seduttivo, 0 sorpreso. Questa componente non 
emozionale, del discorso è detta prosodia emotiva. $ 
numerosi i casi documentati di pazienti con lesioni alli 
misfero sinistro che hanno difficoltà a comprendere le pi 
role, ma non mostrano deficit nell’interpretare la proso 
emotiva (Barrett et al., 1997). Allo stesso tempo vi son 
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chi casi di pazienti con danni temporo-parietali all'e- 
ro destro i quali comprendono perfettamente il si- 
cato del linguaggio, ma hanno difficoltà a interpreta- 
ffasi in cui la prosodia emotiva gioca un ruolo impor- 
è (Heilman et al., 1975). Questa doppia dissociazione 
comprensione del significato, in base al linguaggio o 
bise invece alla prosodia emotiva, suggerisce che l’emi- 
‘destro sia specializzato nella comprensione delle 
ssioni emozionali del discorso. 
Gli studi di pazienti con danni all’emisfero destro op- 
al sinistro hanno evidenziato una specializzazione 
emisfero destro anche nella comprensione delle 
i facciali. Il deficit nell’interpretare le espressio- 
‘paura che, come abbiamo detto sopra, si osserva nei 
di lesioni all’amigdala, è limitato a quei pazienti in 
ì il danno interessa soltanto l'amigdala destra (Ander- 
etal., 2000). Vari studi hanno indicato che un danno 
esteso dell'emisfero destro produce un deficit più 
pleto, che coinvolge l'espressione facciale di tutte le 
nozioni (Borod et al., 1986). 
ipotesi della dominanza dell'emisfero destro nella 
nunicazione delle emozioni è in accordo con i dati di- 
onibili sulla comprensione delle emozioni. Tuttavia la 
pacità di produrre espressioni emotive non dipende to- 
nente dall'emisfero destro. Finora poche ricerche sono 
te dedicate alla produzione della prosodia emotiva, ma 
videnze di cui disponiamo, per quanto scarse, suppor- 
no l’idea che l'emisfero destro sia il più importante in 
Senso (Ross, 1993). Invece la produzione delle espres- 
Soni facciali può dipendere dall'emisfero sinistro, dal de- 
too da entrambi, a seconda che l’espressione sia inten- 
le, cioè volontaria, oppure spontanea. 
‘Esistono due sistemi neurali per il controllo delle 
pressioni facciali (Figura 13.17). Il sistema che controlla 
l'espressione volontaria è governato dall'emisfero sinistro 
azzaniga e Smylie, 1990). Questo sistema invia i suoi 
gnali al nucleo facciale controlaterale (VII nervo crani- 
), che a sua volta innerva i muscoli facciali di destra. 
temporaneamente l'emisfero sinistro invia un co- 
do sopra il corpo calloso alla metà destra del cervel- 
0, la quale trasmette il messaggio al nucleo facciale sini- 
stro, che a sua volta innerva la metà sinistra della faccia. 
ll risultato finale è la produzione di una risposta facciale 
simmetrica, come un sorriso o un cipiglio adirato. 
l'espressione facciale spontanea è controllata da 
‘altra via neurale. Primo, a differenza delle espressioni 
volontarie che soltanto l'emisfero sinistro può innescare, 
le espressioni spontanee possono essere governate dall’u- 
Na come dall'altra metà del cervello. Quando uno dei due 
emisferi innesca una risposta spontanea, le vie che attiva- 
‘no i nuclei del tronco encefalico ricevono segnali attra- 
Verso una via che non passa per la corteccia. Ciascun 
emisfero manda segnali diretti in basso, al mesencefalo, e 
da qui ai nuclei del tronco encefalico. La distinzione fra 
queste due vie di controllo dei muscoli facciali è ben 
nota ai neurologi. Per esempio, un paziente con una le- 


13.1 8 Espressioni facciali di due diversi tipi di pazienti. 

In alto: la lesione all'emisfero destro ha alterato in questo paziente 
l'espressione facciale volontaria. In basso: tipica facies di un paziente 
affetto dal morbo di Parkinson. Poiché questa malattia interessa le regioni 
cerebrali che controllano l'espressione facciale spontanea, il volta di questi 
pazienti si illumina quando si dice loro di sorridere, dato che la via per 

le espressioni facciali volontarie è ancora intatta. 


sione nella regione dell'emisfero destro che partecipa alla 
produzione delle espressioni volontarie, si rivela incapace 
di muovere la metà sinistra della faccia quando gli si 
chiede di sorridere. Lo stesso paziente non ha problemi a 
muovere la metà sinistra del viso quando sorride sponta- 
neamente, perché le vie che controllano quei movimenti 
non sono interessate dal danno all’emisfero destro. Nel 
morbo di Parkinson le vie che supportano le espressioni 
facciali spontanee non funzionano, mentre quelle che 
governano le espressioni volontarie sì. Quando si dice 
loro di sorridere, i pazienti parkinsoniani possono perde- 
re la tipica facies simile a una maschera (Figura 13.18). 
L'ipotesi della dominanza dell'emisfero destro nella 
comunicazione delle emozioni è sostenuta dalla grande 
maggioranza dei dati neuropsicologici, ma non da tutti. 
In particolare, sembra che l’espressione facciale delle 
emozioni sia un fenomeno più complesso, e che possa es- 
sere generata dalla metà destra oppure sinistra del cervel- 
lo a seconda del contesto che la evoca. Inoltre la ricerca 
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neuropsicologica si è basata fondamentalmente su un'u- 
nica tecnica per studiare la lateralizzazione della comu- 
nicazione emotiva. La ricerca con altre tecniche, come 
l’imaging funzionale, suggerisce che nei soggetti normali 
i circuiti neurali della comunicazione delle emozioni po- 
trebbero non essere, in realtà, così lateralizzati come i 
dati neuropsicologici portano a pensare (Breiter et al., 
1996). Anche se non tutti i dati sostengono in modo ine- 
quivocabile l'ipotesi della dominanza dell'emisfero de- 
stro nella comunicazione delle emozioni, è chiaro però 
che questo emisfero svolge a tale riguardo un ruolo più 
completo del sinistro. 


Stile affettivo 


Finora, nell’esaminare l'emozione dal punto di vista delle 
neuroscienze cognitive, ci siamo concentrati su come fun- 
zionano in generale le persone nelle situazioni emotive. 
Tuttavia una delle caratteristiche più notevoli dell’emozio- 
ne e delle reazioni emotive è data dalla grande variabilità 
individuale. Anche se tutti reagiamo negativamente all’u- 
dire una brutta notizia, alcuni si riprendono molto in fret- 
ta e cercano di vedere il lato positivo della questione, altri 
invece possono rimuginare sul fatto per giorni e sprofon- 
dare in uno stato di depressione. Ognuno di noi ha una sua 
‘personalità e le differenze individuali derivano, in parte, 
dalla disposizione emotiva e dal temperamento. Richard 
Davidson (2000) della University of Wisconsin, a Madison, 
ha coniato il termine stile affettivo per indicare queste diffe- 
renze di atteggiamento emotivo. Davidson è uno dei pochi 
ricercatori che indagano sui sistemi neurali connessi con la 
variabilità individuale nel dominio delle reazioni emotive. 
Il suo lavoro si è concentrato sui contributi relativi dei due 
emisferi allo stile affettivo. 

Le prime ricerche sulla disposizione emotiva dei pa- 
zienti cerebrolesi misero in luce una profonda differenza 
di reazione fra coloro che avevano subìto una lesione al- 
l'emisfero destro e coloro che erano lesionati al sinistro. I 
pazienti con lesioni all'emisfero destro sono spesso de- 
scritti come non abbastanza preoccupati del loro proble- 
ma, mentre quelli con un danno all'emisfero sinistro ten- 
dono a vedere la loro situazione in termini catastrofici e 
sono facili al pianto. Questa differenza di lateralizzazione 
della risposta emotiva in seguito a una lesione cerebrale 
ha portato a ipotizzare che i due emisferi contribuiscano 
in modo diverso allo stile di reazione. 

Davidson e collaboratori (1990, 2000) hanno esamina- 
to in soggetti normali l’effetto della lateralizzazione cere- 
brale sullo stile affettivo, misurando l’attività elettrica sul 
cuoio capelluto. Il loro lavoro si è incentrato sulla misu- 
razione delle risposte elettroencefalografiche (EEG) dalle 
porzioni anteriori dello scalpo, sopra i lobi frontali. Ben- 
ché l'attività elettrica nelle regioni anteriori di entrambi 
gli emisferi sia presente in tutti gli individui, in alcune 
persone si osserva un'attività di base relativamente più 


alta nella regione anteriore destra, mentre in 
l'attività nella stessa regione dell'emisfero sinis 
son e collaboratori hanno trovato che queste 
nella lateralizzazione della risposta EEG erano di 
con lo stile affettivo. 

Un'altra dimostrazione di questo effetto è vei 
uno studio in cui si è utilizzata la Positive and 
Affect Scale (PANAS), un test che richiede ai so) 
valutare tramite un punteggio in quale misura. 
di tratti affettivi positivi (per esempio, sentirsi 
negativi (per esempio, l'essere ansiosi) riescono a 
vere la loro personalità. Come si può vedere dalli 
13.19, i soggetti con risposte EEG relativamente. 
tense nella regione mediofrontale sinistra si attrib 
un punteggio più alto nei tratti affettivi positivi, | 
fronto ai soggetti con risposte EEG relativami 
pie nella regione mediofrontale destra. Un patti 
sto emerse invece dalle autovalutazioni peri tr 
vi negativi. Presi complessivamente, questi risu 
mostrano che i soggetti che avevano descritto 
disposizione emotiva in termini più solari 
un'attività maggiore nell'emisfero sinistro, ment 
soggetti che si erano autovalutati in termini più 
prevaleva l'attività nell'emisfero destro. Questa dif 
interemisferica nell'attività EEG è stata messa in 
ne anche con le differenze individuali di s 
eventi emozionali. In uno fra i più interessanti d 
studi, Davidson e collaboratori hanno misurato | 
ste EEG sul cuoio capelluto di bambini molto pic 
hanno trovato che i bimbi con attività prevalente. 
misfero destro tendevano a restare turbati & 
piangere quando venivano separati dalla madre, 
bambini in cui prevaleva l’attività dell'emisfero sî 
Questi risultati indicano la possibilità che lo stile 


Regione medio-frontale | 
BE sinistra 


MEI destra 


13,19 | punteggi ottenuti nella Positive and Negative Affect Sa 
(PANAS) da soggetti con attività elettroencefalografica (EEG) di bas 
alta nella regione mediofrontale sinistra, e da soggetti in cui last 
nella regione mediofrontale destra. | soggetti in 
a sinistra attribuirono ai tratti positivi della prop 
personalità un punteggio più alto, e uno più basso a quelli negativi 
di quanto fecero i soggetti in cui l'attività EEG era maggiore nella reg 


mediofrontale destra. Adattata da Tomarken et al. (1992). 
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correlato a un’asimmetria nell'attività nervosa dei 
i, sin da un’età molto precoce. 
vidson (2000) ha caratterizzato i contributi relativi 
isfero destro e sinistro, distinguendoli lungo la di- 
e emozionale di cui si è parlato all’inizio del ca- 
Davidson ha proposto che esistano due circuiti 
ll separati, uno deputato alle reazioni emotive più 
ve e all’individuazione di obiettivi che rientrano in 
Strategia di approccio (approach) o di impegno 
(age) in una situazione, e un altro deputato alle reazio- 
@motive più negative in cui gli obiettivi individuati 
trano in una strategia di ritiro (withdraw). Nella sua 
si questi circuiti di approccio-ritiro sono lateralizza- 
i comportamenti di approccio dipenderebbero mag- 


descrizione del caso di Phineas Gage, più di un secolo fa, 
Iziati hanno saputo che l'emozione può essere ricollegata 
funzione cerebrale. Tuttavia i progressi nello spiegare l'emo- 
dalla prospettiva delle neuroscienze cognitive sono stati rela- 
inte lenti, in parte anche perché l'emozione è un comporta- 
into che, a una considerazione superficiale, sembra difficile da 
polare e studiare in modo scientifico. Un'altra sfida per chi in- 
ja sull'emozione è stata conquistare per questi studi il posto 
è meritano nell’ambito delle neuroscienze cognitive. Le ricerche 
teorie iniziali tendevano a considerare l'emozione qualcosa di 
finto dalla cognizione, e tale impostazione implicava che i due 
Nomeni potessero essere studiati e compresi separatamente. Ma 
li progredire delle ricerche nel campo delle neuroscienze dell’e- 
bzione, è divenuto chiaro che il comportamento emotivo non 
Uò essere considerato separatamente dagli altri comportamenti 
Ù «cognitivi» e viceversa. | sistemi neurali che governano l'emo- 
one e gli altri comportamenti mentali sono interdipendenti. An- 
he se l'emozione, al pari di tutti gli altri comportamenti, possiede 
fatteristiche uniche e distintive, le ricerche sull'emozione con- 
ite coi metodi delle neuroscienze cognitive suggeriscono che 
Dn esiste una dicotomia netta tra emozione e cognizione. 
Gli studi neuroscientifici hanno tendenzialmente messo in luce 
portanza, per l'emozione, di due regioni cerebrali: la corteccia 
ditofrontale e l'amigdala. Il ruolo della corteccia orbitofrontale è 
fer certi versi elusivo, perché i comportamenti collegati a questa re- 
e del cervello sono difficili da classificare. È chiaro che questa 
gione svolge un ruolo critico in vari aspetti della valutazione, del- 
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giormente dall'emisfero sinistro e quelli di ritiro dall’emi- 
sfero destro. Anche se tutti siamo capaci di reazioni emo- 
tive di approccio e di ritiro, è possibile che l'intensità e la 
frequenza di questi diversi tipi di reazioni, a livello del 
singolo individuo, siano in relazione con l’asimmetria 
nei livelli di attività frontale di base dei suoi emisferi. 

Il lavoro di Davidson è stato uno dei primi a esplorare 
sistematicamente le differenze rispetto ai tratti affettivi 
della personalità nei soggetti normali. Anche se in questo 
capitolo abbiamo individuato alcuni circuiti generali del- 
l'emozione, è probabile che, man mano le conoscenze 
acquisite dalle neuroscienze cognitive dell’emozione si 
faranno più sofisticate, il ruolo delle differenze indivi- 
duali diventerà sempre più rilevante. 


l'inibizione e della selezione delle informazioni sociali ed emozio- 
nali, come dimostrano i deficit nel processo della decisione sociale 
ed emotiva che si osservano nei pazienti con lesioni orbitofrontali. 
Un contributo significativo alle nostre conoscenze sul ruolo dell'a- 
migdala nell'emozione è venuto dalle ricerche su animali diversi 
dall'uomo. Sia nella specie umana che nelle altre specie animali, 
l'amigdala svolge un ruolo critico nell'apprendimento emotivo, 
come dimostra il condizionamento della paura. L'amigdala è an- 
che coinvolta nei processi espliciti, o dichiarativi, di apprendimen- 
to e memoria emotiva attraverso le sue interazioni con l'ippocam- 
po; inoltre è coinvolta nelle risposte sociali e svolge un ruolo im- 
portante nelle relazioni tra emozione e stato di vigilanza. 

Oggi si assiste a un importante cambiamento nell'approccio 
allo studio dell'emozione nell'ambito delle neuroscienze cogniti- 
ve, cambiamento che sta spostando l'interesse dallo studio delle 
strutture neurali all'indagine dei sistemi neurali. Al crescere delle 
conoscenze sui relativi ruoli che amigdala e corteccia orbitofron- 
tale assolvono nell'elaborazione emozionale, è diventata sempre 
più evidente la necessità di capire come questi, e altri, sistemi 
neurali interagiscono per produrre risposte emotive normali e 
adattative. 

Infine si è scoperto che ciascun emisfero apporta un suo spe- 
cifico contributo alla comunicazione emotiva e allo stile affettivo. 
Le ricerche sulla lateralizzazione dello stile affettivo evidenziano 
un'altra linea di tendenza, molto importante per il futuro delle 
neuroscienze cognitive, ovvero l'indagine dei sistemi neurali che 
controllano le differenze individuali nelle risposte emotive. 
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SPUNTI DI RIFLESSIONE 


Descrivete brevemente la teoria del sistema limbico e il ruolo che l'apprendimento emotivo, derivate dagli 
storicamente ha avuto nelle neuroscienze cognitive dell’emozione. diversi dall'uomo, e anche della ragione per cu 
dell'amigdala nell'apprendimento emotivo vier 


Mi Quali sono le due forme di interazione tra 
nei processi di apprendimento e memoria 


MI Spiegate il ruolo dell'amigdala nel condizionamento della paura. Mi Quale relazione esiste tra stile affettivo e 
Tenete conto delle attuali nozioni sulle vie neurali per cerebrale? 


Mi Quali sono i tre possibili deficit del processo di decisione sociale 
derivanti da lesioni alla corteccia orbitofrontale? 
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oluzionista 


otori che osserva in un altro individuo. II 


forse ci troviamo davanti alle prime, ancestrali, manife- 
tazioni di quella che è stata chiamata «teoria della men- 
(si veda il Capitolo 16)? Il sistema della TOM (da theory 
‘ofmind, teoria della mente) permette agli esseri umani di 
formulare teorie circa le intenzioni di un altro organismo. 


‘mento in un altro individuo e lo mappano in relazione al 
proprio movimento: in questo modo il significato di un’a- 
one osservata viene assimilato a quello di un'azione au- 
toprodotta. Sebbene i neuroni della scimmia operino in 
‘in sistema in cui il linguaggio non esiste, il fatto che que- 
‘ste cellule si trovino in un’area considerata omologa all’a- 
rea di Broca, quella che negli esseri umani controlla il lin- 
‘guaggio, potrebbe indicare che nella nostra specie questi 
neuroni, responsabili del nostro intuire le intenzioni di un 
altro, possono avere subìto un processo di evoluzione. In 
breve i neuroni-specchio, ovvero ciò che viene definito un 
preadattamento, possono rappresentare le prime fasi evolu- 
tive di un sistema neurale che, in un animale superiore, è 
giunto a sostenere una funzione più complessa. 

Gli affascinanti esperimenti di Rizzolatti sollevano 
molte domande: come siamo arrivati qui? Perché il no- 


rospettive dell'approccio 


ì, 
B All'inizio degli anni ‘90, Giacomo Rizzolatti e i suoi collaboratori all'Università di Parma hanno studiato la risposta 

elle cellule nella corteccia prefrontale di scimmia quando l'animale afferra con la mano un oggetto, in pratica 

\succoso grappolo d'uva. Da quello studio è emerso che l'area cerebrale presa in esame poteva essere omologa 

‘area di Broca nel cervello umano, ovvero l'area che — come si ricorderà dal Capitolo 9 — viene identificata come area 
linguaggio. L'équipe di ricerca italiana ha trovato che queste cellule scaricano quando la scimmia afferra l'uva, non 
juando l'animale vede il grappolo o quando sta per afferrarlo, ma soltanto nel momento in cui effettivamente l'afferra 
dn la mano. E ora viene la parte più straordinaria. Rizzolatti ha dimostrato che gli stessi neuroni scaricano anche 

indo la scimmia osserva uno sperimentatore allungare la mano per afferrare l'uva! Queste «cellule-specchio» 

indono sia alle azioni della scimmia che a quelle di altri individui, Rizzolatti ha suggerito che questi neuroni abbiano 
n ruolo nella «comprensione degli eventi motori». La sua ipotesi è che i neuroni-specchio possano aiutare la scimmia 

a capire gli atti motori di un altro individuo, mappando lo stesso significato che associa alla propria azione sugli atti 


stro cervello è fatto come è fatto? Che cosa abbiamo in 
comune con gli altri animali? Che cosa ci rende unici? 
Che cosa possiamo capire delle nostre origini studiando 
gli animali oggi esistenti? Che cosa ci può dire la teoria 
dell'evoluzione in merito alla natura della cognizione 
umana? 

Per affrontare questi quesiti, le neuroscienze e le scien- 
ze cognitive stanno incorporando sempre di più le nozio- 
ni e le teorie dell'anatomia comparata e della biologia 
evoluzionistica. Inizieremo questo capitolo rivedendo 
brevemente la storia di questo approccio, imparando i 
termini e i concetti fondamentali di cui la neuroanato- 
mia comparata si serve per chiarire come l'esame del cer- 
vello degli animali attualmente esistenti abbia molto da 
insegnarci sulle nostre lontane radici evolutive. La varia- 
bilità strutturale dei corpi e dei cervelli animali può esse- 
re enorme, perciò è un'impresa ardua individuare le ca- 
ratteristiche che sono simili nei diversi gruppi e quelle 
che sono invece uniche. Quindi dobbiamo conoscere la 
strategia che le neuroscienze comparate usano per non 
cadere nel trabocchetto di applicare al cervello di una 
specie le conclusioni ricavate dall'esame di un'altra. 
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Nella seconda metà del capitolo mostreremo tutta 
l’importanza della teoria evoluzionistica per capire l’ap- 
prendimento e la cognizione. La mente è una collezione 
di vecchi adattamenti costruiti in modo da dare soluzio- 
ne ai problemi che i nostri antenati preistorici si trovava- 
no di fronte, e di caratteristiche sviluppatesi ex novo le 
quali presero forma attraverso meccanismi attività-dipen- 
denti. Conoscere le radici del nostro comportamento 
mentale è essenziale per esplorare le possibilità e i limiti 
delle nostre attuali capacità cognitive. 


Evoluzione del cervello 
Il cervello è il risultato di un compromesso, quindi le fun- 
zioni che esso genera sono tanto imperfette in termini as- 
soluti, quanto ottimali in termini relativi. Questa afferma- 
zione potrà disturbare qualcuno, forse perché essa implica 
che noi, esseri umani, siamo necessariamente imperfetti. 
Questa nozione — e la lunga storia dei nostri sforzi per di- 
mostrare l'esatto contrario — ha un impatto drammatico 
sul modo în cui oggi consideriamo la mente, il cervello e i 
comportamenti complessi da esso generati. Inoltre questa 
idea contrasta con la storia passata, storia che può essere 
vista come un susseguirsi di dogmi intorno a due principi 
cardinali sulla natura umana, i quali hanno informato di 
sé il cammino della scienza ai suoi primordi e che spesso 
sono alla base anche delle moderne teorizzazioni. Il primo 
di questi principi è che gli esseri umani siano il compi- 
mento massimo della vita, il vertice della piramide della 
vita stessa, o il centro dell'universo, mentre il secondo af- 
ferma che la mente — 0 l’anima - sia in qualche modo di- 
stinta dal corpo. La prima idea influisce sul modo in cui 
consideriamo noi stessi, esseri umani, e il nostro cervello 
in confronto al cervello degli altri animali. Noi tendiamo 
a vedere l'evoluzione come un processo lineare, con gli es- 
seri umani al vertice della scala, e a considerare gli altri 
animali forme degradate di noi stessi. Tendiamo perciò a 
vedere l'evoluzione del cervello come un processo additi- 
vo invece che lineare, come sarebbe corretto ritenere. Per 
‘esempio, cervelli complessi come quelli degli esseri umani 
non sono semplicemente cervelli di scimmia, o di scim- 
panzé, cui si sono aggiunte alcune nuove parti, come l’a- 
rea di Broca e la corteccia prefrontale. Piuttosto il cervello 
umano è una combinazione unica di aree vecchie e nuove 
dal punto di vista evolutivo che si sono modificate in 
modo prevedibile attraverso l'espansione o la contrazione 
di parti esistenti, la formazione di nuove connessioni e l’a- 
dattamento a nuove richieste dell'ambiente. La nozione 
per cui la condizione umana avrebbe un qualche aspetto 
unico, che la distingue da quella degli altri animali, influi- 
sce poi sul modo in cui confrontiamo il cervello animale 
con quello umano e sulle conclusioni a cui arriviamo in 
merito all'evoluzione corticale nei mammiferi. 

Prima di poter realmente affrontare i meccanismi fon- 
damentali dell'evoluzione e il suo impatto sul nostro 


modo di considerare il cervello e la cognizione, è nea 
sario rivedere brevemente la storia della teoria evol 
nistica. È la storia a plasmare le nostre conoscenze 
cervello e le nostre convinzioni su come funzionano. 
cose. In effetti, come abbiamo già detto sopra, la 
cultura racchiude ancora due idee molto vecchi 
però formano la base del nostro attuale modo di ve 
la cognizione e l'evoluzione del sistema nervoso. 


Basi storiche della neurobiologia evoluzionistica 
contemporanea 


L'evento più significativo nelle scienze biologiche de 
XIX secolo è stato probabilmente la scoperta, a opera 
Charles Darwin (1859) e Alfred Russell Wallace, che la sé 
lezione naturale era lo strumento dell'evoluzione. li 
teoria si fondava su alcune osservazioni: che c'è 
lità tra gli individui di una popolazione e che, ai 
la selezione naturale di tali varianti, negli individui de 
popolazione compaiono dei cambiamenti. Il tratto, 0 
ratteristica, che viene selezionato a favore non ha un wi 
lore positivo intrinseco, assoluto, piuttosto la misura ( 
tale valore è data da quanto quel tratto contribuisce pos 
tivamente alla fitness (1) dell'individuo in un particolaî 
ambiente. 1 particolari di questa teoria meritano una ti 
tazione più approfondita e ce ne occuperemo più avi nt 
Qui desideriamo solo sottolineare l'importanza storica d 
questa scoperta e l'impatto che essa ha avuto sulla mo 
derna biologia evoluzionistica. 
Nel XX secolo numerosi scienziati hanno contribuil 
ad accrescere le nostre conoscenze del cervello e della sua 
evoluzione. Nei primi anni del secolo, ricercatori î 
Korbinian Brodmann (1909) si servirono della tecnica 
Franz Nissl per confrontare l'architettura della corteci 
cerebrale umana con quella degli altri mammiferi; 
Brodmann è noto alla maggior parte di noi per le sue dè- 
scrizioni della citoarchitettura del cervello umano. 
ché Brodmann abbia commesso numerosi errori nell 
stabilire le suddivisioni della corteccia cerebrale, qualsi 
manuale di neurobiologia finora pubblicato contiené 
probabilmente un'illustrazione della sua mappatura 
cervello umano. Forse il suo contributo più importa 
è consistito nel confronto della citoarchitettura cortici 
le in specie diverse (Figura 14.1). Brodmann trovò ché 
alcune aree cerebrali dotate di una citoarchitettura 


cui è usato nella genetica di popolazione e nella teoria 
zionistica - ambito in cui si mantiene l’uso del termine ingl 
anche nella lingua italiana — si riferisce alle capacità di soprav: 
vivenza e di riproduzione di un individuo, quindi al suo grado. 
di adattamento, in un dato ambiente. (N.d.T.]. dl 
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Homo sapiens (uomo) 


13 


Erinaceus europaeus (riccio europeo) 


14.1 suddivisioni in base alla citoarchitettura della neocorteccia 

el cervello di uomo, scimmia uistiti e riccio, così come sono state descritte 
a Brodmann (1909). | differenti pattern di puntini bianchi e neri indicano 
gioni della neocorteccia dotate di citoarchitettura diversa. Alcune aree 
corticali, come le aree 17 e 4, erano presenti in tutti gli animali studiati; 
xò suggerisce che queste regioni siano omologhe, Altre regioni, come 
l'area 22, erano presenti soltanto nei primati. 


Specie esaminate. La loro ubiquità in phyla diversi suggerì 
che questi campi cellulari dovessero essere stati ereditati 
da un antenato comune. Brodmann sostenne, inoltre, 
che queste aree citoarchitettoniche distinte avessero fun- 
zioni differenti, anche se non portò prove dirette a so- 
stegno di questa sua ipotesi. Oggi sappiamo che l’area 17 
corrisponde all'area visiva primaria in tutti i mammife- 


ri. Vari contemporanei di Brodmann, come Joseph Shaw 
Bolton, George Elliot Smith e Constantin von Economo, 
si dedicarono intensamente a suddividere la corteccia ce- 
rebrale umana in regioni distinte sulla base della loro ci- 
toarchitettura. Queste prime ricerche contribuirono allo 
sviluppo di un'interpretazione comune dell'organizza- 
zione funzionale del cervello umano, visione che persi- 
Ste ancora oggi. 

Secondo tale interpretazione, descritta da Jon Kaas 
(Merzenich e Kaas, 1980), l'input sensoriale viene ritra- 
smesso da strutture subcorticali alle aree di ricezione pri- 
marie situate nella neocorteccia (come l’area V1). Queste 
aree primarie trasmettono poi le informazioni alle aree 
sensoriali secondarie, o «psichiche», che compiono fun- 
zioni percettive più complesse. Infine queste informazioni 
sono trasmesse alle «aree di associazione» multimodali, 
deputate all'elaborazione d'ordine superiore. Questa inter- 
pretazione tradizionale, che tiene conto del fatto che negli 
esseri umani la corteccia associativa è più estesa che in 
qualunque altro mammifero, è ancora oggi la visione do- 
minante delle neuroscienze. Ma, come ha precisato Kaas 
(1999), questo modello ha bisogno di una drastica revisio- 
ne, dato che la natura della neocorteccia è per la maggior 
parte sensoriale o motoria, e non associativa. 

Le grandi scoperte che avvennero in altre discipline a 
metà del XX secolo ebbero un effetto enorme anche sulle 
neuroscienze in generale e sulla neurobiologia evoluzioni- 
stica in particolare. James Watson, Francis Crick e Maurice 
Wilkins scoprirono la struttura molecolare dell'acido de- 
sossiribonucleico (DNA), la «doppia elica», e l'importanza 
di questa struttura per la trasmissione ereditaria di infor- 
mazioni negli organismi viventi. La loro scoperta che la 
vita poteva essere ridotta a questa unità di organizzazione 
fondamentale, che continuamente replica se stessa, scosse 
il mondo intero. Prendendo le mosse da questa scoperta, 
andò maturando una rivoluzione silenziosa ma potente. 
Tra gli anni '50 e gli anni '70 Konrad Lorenz, Niko Tinber- 
gen e Karl von Frisch, che nel 1973 vinsero ex aequo il pre- 
mio Nobel per la medicina (fisiologia), aprirono nuovi 
campi di indagine: l'etologia, ovvero lo studio del com- 
portamento animale, e la neuroetologia, cioè lo studio 
della neurobiologia del comportamento animale. I contri- 
buti di Lorenz e Tinbergen a questi due campi di indagine 
furono fondamentali: concentrando lo studio sugli aspetti 
innati del comportamento animale, raccolsero dati empi- 
rici che permisero di interpretare il comportamento in 
una prospettiva più biologica. 

Probabilmente lo studio più famoso di Tinbergen e 
Lorenz (si veda Tinbergen, 1957) è quello sulla risposta di 
«recupero dell'uovo» nelle oche selvatiche. Quando un'o- 
ca intenta a covare si accorge che un uovo è rotolato fuo- 
ri del nido, nell'animale si instaura un tipico comporta- 
mento stereotipato. In primo luogo l’oca fissa l'uovo fuo- 
ri posto, poi si solleva e allunga il collo fino a raggiunge- 
re l'uovo. Quindi gli posa sopra il becco delicatamente e 
lo fa rotolare con grande cautela all'indietro, fin dentro il 
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Intervista a Steven Pinker, Ph.D. 
| . 
Steven Pinker è professore di Scienze cognitive al MIT. 


Fra i temi a cui ha dedicato il suo lavoro di ricerca figurano la visione, l'attenzione, lo sviluppo del linguaggio e l'evoluzione. 


Autori: Perché per chi studia la mente è importante capire i principi 
dell'evoluzione? 
S.P.: Il cervello è un sistema dalla struttura altamente organizzata, 
non casuale, e non è possibile conoscerlo se non si conoscono le 
forze che hanno plasmato quella organizzazione, Sappiamo che il 
cervello non è caduto dal cielo; come per le altre parti del corpo, la 
sua complessità funzionale — owero il fatto che possa fare cose în- 
teressanti come vedere, pensare e agire — è un prodotto delle forze 
evolutive, in particolare della selezione naturale. 
Autori: OK, andiamo al sodo. Supponiamo che uno studioso sia in- 
teressato al problema della memoria, o dell'attenzione, o persino 
dell'etica. Tutti questi argomenti possono essere studiati senza fare 
il minimo accenno alla selezione naturale. In quale modo la selezio- 
ne naturale informa di sé l'argomento prescelto? 
S.P.: Questi argomenti non possono essere compresi a prescindere 
dalla selezione naturale. La selezione naturale è lo strumento logico 
‘con cui operare un'ingegneria inversa del cervello: identificare la 
cosa per compiere la quale quella struttura sì è sviluppata. Perché 
ricordiamo meglio gli oggetti che abbiamo visto più di recente e più 
| spesso? Dipende forse da una qualche proprietà insita nella confor- 
mazione morbida e vischiosa del tessuto neurale? Oppure l'evolu- 
zione avrebbe potuto costruire un cervello capace di ricordare tutto 
ugualmente bene, ma i passi in quella direzione furono selezionati 
contro? Quando si confronta il sistema di ricerca entro la memoria 


nido. Tinbergen e Lorenz inizialmente credettero che l'o- 
ca stesse mettendo in atto un comportamento volontario 
per recuperare un uovo caduto dal nido. Ma quando i 
due scienziati portarono via l'uovo dopo che il compor- 
tamento era stato avviato, l'oca continuò a compierlo 
nonostante che l'uovo non ci fosse più. Quindi questo 
tipo di comportamento è innescato da uno stimolo speci- 
fico, o stimolo liberatorio (in questo caso, la vista dell’uo- 
vo fuori del nido) a cui segue un pattern di movimenti 
innato e altamente stereotipato, che i due etologi chia- 
marono schema d'azione fisso. Uno schema d'azione fisso, 
una volta avviato, continua fino a che non è completo, 
indipendentemente dal feedback. 

Gli etologi e i neuroetologi sottolinearono l’importan- 
za della teoria dell'evoluzione per interpretare il compor- 
tamento animale. Sfortunatamente, se da un lato la teo- 
ria dell'evoluzione veniva applicata alla spiegazione del 
comportamento animale, dall'altro si era ancora lontani 
dall’applicarla al comportamento umano. In effetti a 
quel tempo la sociologia e la psicologia erano quasi del 
tutto distaccate da una teoria che contemplasse i principi 
evoluzionistici, come hanno sottolineato Hodos e Camp- 
bell (1969). 


PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


del computer di una biblioteca, che vi riversa addosso 
inutili, con un esperto umano che va diritto ai cinque 0 
gnificativi, ci si rende conto che la memoria umana potr 
non lontana dall'ottimale, nell'avere realizzato un compror 
probabilità di trovare l'informazione di cui si ha bisogno ela 
tempo nel prendere in considerazione informazioni non 
Poiché gli organismi funzionano in tempo reale, è un con 
non poco conto. John Anderson ha dimostrato che il 
item più frequenti e recenti è la strategia ottimale perg 
ma di accesso a informazioni, quindi è piuttosto probab 
caso del cervello umano, la spiegazione sia che il cervello. 
to in modo da essere sensibile soprattutto alla frequenza 
za a causa dei vantaggi selettivi che ciò ha comportato e nor 
canali del calcio 0, qualsiasi altra cosa, renda tutto ciò ir 
quanto riguarda il senso morale, la necessità di un ap 
nistico è ancora più forte, La teoria dei giochi applicata 
ha tratto previsioni molto importanti sui tipi di 

essere incorporati nella mente di un organismo capace di 
mento morale. Molte nozioni, veri luoghi comuni, dominanti 
do accademico (per esempio, che il senso morale si sia ei 
vorire la coesione del gruppo, 0 che esiste una tendenza 
ta, per l'aggressività) sono letteralmente refrattarie a ogni; 
Autori: Refrattarie a ogni evoluzione? Può chiarire questo 
S.P.: Si potrebbe pensare che un gruppo di altruisti a 0 


Agli inizi degli anni ’70, E.O. Wilson cercò di 
mulare i fondamenti delle scienze sociali» e di «bit 
gizzarle», in sostanza riuscì a coniugare la zoologii 
genetica di popolazione, Nel 1975 Wilson, che invo 
la teoria dell'evoluzione per spiegare i fenomeni s0 
fondò il nuovo campo della sociobiologia, da lui st 
definito come lo studio sistematico delle basi biolo 
di tutto il comportamento sociale. La sociobiologia 
sentiva di dare una spiegazione logica a comportati 
animali che, a prima vista, sembravano contra 
concetto di selezione naturale. Per esempio gli 
tamente sociali, come le formiche, si prendono cui 
la progenie in modo cooperativo, d'altra parte e 
netta divisione del lavoro in campo riproduttivo, 
un certo numero di individui è sterile e lavora per gli 
dividui fertili della stessa colonia. La mancanza di uj 
li possibilità riproduttive per tutti gli individui di 
lonia sembrava in disaccordo con quanto si sapeva 
l'evoluzione e della selezione naturale. Tuttavia altri; 
diosi definirono i vantaggi riproduttivi di questa 
di organizzazione sociale in base al grado di parentel 
gli individui della colonia e all'elevato contributo; 
alla loro fitness riproduttiva (cioè la trasmissione d 
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discriminano mai, anzi si aiutano sempre tutti gli uni con gli altri, 
la caverebbe meglio di un gruppo di creature egoiste che rifiutano 
icarsi per il bene comune. Il problema sta nell'ottenere il grup- 
altruisti di partenza. Un mutante con una tendenza all'egoismo 
di tutti i vantaggi provenienti dall'altruismo dei suoi compa- 
enza pagame i costi, Niente potrebbe arrestare la sua prolifera- 
nel gruppo, dato che i singoli individui si riproducono più rapida- 
dei gruppi nel loro complesso. Per Quanto riguarda l’aggressi- 
l nuovo occorre guardare a quello che accade negli altri organi- 
Un mutante con comportamenti da «bullo» inizialmente se la ca- 
be benissimo, ma dopo un certo numero di generazioni, quando 
Mal tutto il gruppo sarebbe composto da teppisti, non avrebbe più 
Kun vantaggio. Questo non vuol dire che l'altruismo e l'aggressività 
possono evolversi, ma solo che possono evolversi unicamente in 
a meccanismi per l'elaborazione delle informazioni che valutano 
0 e come sia strategicamente opportuno manifestarli. 
n conclusione, alla luce di questa nuova consapevolezza di 
to sia importante usare l'approccio evoluzionista per capire i pro- 
si mentali, quali saranno gli esperimenti del futuro? Se, per esem- 
l'ipotesi di lavoro fosse che i sistemi della memoria umana si sono 
ati per aiutare l'organismo a individuare le fonti di cibo Sparse 
territorio, non avrebbe forse senso rigettare l'uso di Coppie di 
associate come strumento per lo studio della memoria umana? 


»: Certamente sarebbe una cosa buona per tutti, se si prestasse più 


geni alle generazioni future) che questo stile di vita con- 
sentiva. 

Wilson (1975) ha affermato che «... nella scala tempo- 
rale dell'evoluzione, il singolo organismo non conta qua- 
si nulla. In senso darwiniano, l'organismo non vive per 
se stesso. La sua funzione primaria non è neppure quella 
di riprodurre altri organismi: esso riproduce geni e funge 
da loro portatore temporaneo». Questa idea ha rappre- 
sentato un enorme cambiamento di paradigma rispetto 
alla psicologia, alla sociologia e all’etologia tradizionali, 
ln cambiamento tale da comportare una rivoluzione di 
prospettiva. Sul finire degli anni ‘70 e per tutti gli anni 
'80, i lavori di Maynard Smith, William Hamilton, Robert 
Trivers e David Barrash, insieme a molti altri, hanno con- 
tributo a dare forma alla sociobiologia. Nel 1976 un libro 
divenuto molto famoso, I! gene egoista, attirò sulla socio- 
‘biologia l’attenzione generale; in esso l’autore Richard 
Dawkins attribuiva al gene un'importanza centrale. Il 
punto sostenuto da Dawkins era che la vita si riduce sem- 
plicemente alla replicazione dei geni e alla propagazione 
di «buoni» geni nel futuro. 

Da quei primi tempi, la sociobiologia è andata incon- 
tro a una vera e propria rinascita e Oggi i suoi temi sono 


‘attenzione alla validità ecologica degli stimoli e dei compiti usati ne- 
gli esperimenti. Inoltre è importante pensare al cervello come a una 
famiglia di sistemi, costruiti per risolvere i problemi che l'organismo sì. 
è trovato ad affrontare nella sua storia evolutiva (per esempio, la ri- 
cerca del cibo, l'accoppiamento, il linguaggio o altre forme di comu-” 
nicazione, ecc.) piuttosto che sperare di spiegare l'intelligenza esdlu- 
sivamente con meccanismi generali molto poco sofisticati, come la 
formazione di associazioni. L'attenzione agli aspetti filogenetici e alla 
speciazione sarebbe poi un auspicabile correttivo alla deplorevole 
tendenza a trattare tutti gli animali come esseri umani mal riusciti che 
possiamo anche fare a pezzi, anziché specie che funzionano in modo 
Integrato, ben adattate alle oro nicchie ecologiche. = 
Infine l'approccio evoluzionista non è una teoria particolare, che 

si può andare a verificare come una qualsiasi ipotesi sul riconosc- 
mento delle forme, Un neuroscienziato cognitivo deve conoscere la 
teoria dell'evoluzione per lo stesso motivo per cui un biologo É 
conoscere la chimica, o un chimico la fisica. Un chimico non ST chie 
de: «In che modo la conoscenza della fisica mi aiuterà a progettare 
Îl mio prossimo esperimento?» Lui, 0 lei, deve conoscere la fisica 
perché tutto ciò che si fa in chimica deve, alla fine, avere senso alla 
luce della fisica. Analogamente, le scienze e le neuroscienze cogniti- | 
ve stanno studiando i prodotti di specifici processi causali {la sele- 
zione naturale e le altre forze evolutive) e nulla in questi campi di 
Indagine può avere senso — nessuna ‘Spiegazione, nessun esperi- 
mento, nessuna scelta di un organismo come oggetto di studio — a 
meno che non sia totalmente coerente con ciò che sappiamo di quei 
processi, 


divenuti parte integrante della psicologia e della sociolo- 
gia. I principali esponenti del recente campo della psico- 
logia evoluzionistica sono Steven Pinker (si veda la 
scheda «Intervista a Steven Pinker, Ph.D.»), Leda Cosmi- 
des e John Tooby, che spiegano i comportamenti cogniti- 
vi inquadrandoli nella teoria dell'evoluzione quale siste- 
mma di riferimento. La psicologia evoluzionistica ha deli- 
neato un quadro molto diverso da quello tracciato dalla 
sociobiologia. Secondo questa moderna disciplina, infat- 
ti, non tutti i comportamenti sono controllati da mecca- 
nismi genetici, ma il cervello porta incorporati adatta- 
menti di natura più generale. Tali adattamenti consiste 
rebbero in un insieme di regole che governano il com- 
portamento ma, dato l'infinito numero dei possibili am- 
bienti, le stesse regole possono trovare applicazioni diver- 
se, portando a un numero infinito di comportamenti. 
Questa visione, piuttosto differente da quella tradizionale 
della sociobiologia, considera il comportamento umano 
in termini più oggettivi e biologicamente compatibili, ri- 
spetto alle interpretazioni psicologiche tradizionali. 

Cosmides e Tooby (1995) hanno impostato il loro la- 
voro di ricerca sulla domanda: per fare che cosa sono co- 
struiti i nostri cervelli? 
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«Per capire l'organizzazione neurale del cervello occorre capir- 
ne l'organizzazione funzionale dei meccanismi cognitivi. Il cer- 
vello ha fatto originariamente la sua comparsa, e ha accumula- 
to il suo peculiare insieme di caratteristiche morfo-funzionali, 
soltanto perché tali caratteristiche contribuivano, dal punto di 
vista funzionale, alla propagazione dell'organismo. Questo 
contributo, ovvero la funzione evolutiva del cervello, sta ovvia- 
mente nel regolare il comportamento e la fisiologia in modo 
adattativo sulla base delle informazioni che giungono dal cor- 
po e dall'ambiente. Il cervello non svolge per l'organismo fun- 
zioni meccaniche, metaboliche o chimiche significative; la sua 
funzione è puramente di natura informativa, computazionale e 
regolativa, Poiché la funzione del cervello è di natura informa- 
tiva, la sua esatta organizzazione funzionale può essere descrit- 
ta soltanto in un linguaggio capace di esprimere le funzioni 
informative, ovvero in termini cognitivi piuttosto che cellulari, 
anatomici o chimici. Le ricerche sugli aspetti cognitivi non 
sono un'attività leggera e facoltativa che procede solo fino al 
punto in cui non sia possibile condurre una vera analisi neura- 
le. Piuttosto la mappatura degli adattamenti computazionali 
del cervello è un passaggio inevitabile e indispensabile della ri- 
cerca nel campo delle neuroscienze...» 


Ritorneremo su questi concetti dopo avere preso in 
esame come i neurobiologi affrontano oggi lo studio del 
cervello mediante un'analisi comparata. 


Neurobiologia evoluzionistica moderna: 
assunti e obiettivi 


La neurobiologia evoluzionistica moderna, o neuroscien- 
ze comparate (Bullock, 1984a), benché non sia incompa- 
tibile con la sociobiologia, la psicologia evoluzionistica, o 
la neuroetologia, differisce però da queste discipline in 


14,2 Suddivisioni funzionali della 
neocorteccia, così come sono state 
definite da Woolsey e collaboratori 
(1952, 1958) verso la metà del XX 
secolo. | potenziali evocati in risposta 
alla stimolazione meccanica della 
superficie sensoriale furono usati per 
determinare il numero 

e l'organizzazione topografica di 
differenti aree neocorticali sensoriali, 
in un'ampia gamma di mammiferi. 
Alcune aree, come l'area visiva 
primaria (V1), l'area somatosensoriale 
(51) e l'area uditiva (A1), erano 
presenti in tutti i mammiferi studiati; 
ciò suggerisce che tutte queste specie 
discendano da un antenato comune. 
Le aree sensoriali supplementari, 
come S2 e V2, erano anch'esse 
presenti nella maggior parte 

dei mammiferi studiati. 


Coniglio 


quanto è maggiormente incentrata sul cervello e 0 
ta allo studio dei sistemi. Inoltre, nonostante tenga 
del ruolo fondamentale dei geni nell'evoluzione, es 
ne conto anche della complessa interazione fra 
ambiente con cui avviene la costruzione di un 
nervoso. Probabilmente l’inizio delle neuroscienze 
parate va fatto risalire a Brodmann (1909) e alla $ 
mostrazione che i mammiferi hanno aree della n 
teccia in comune, a fronte di relazioni filogenetichi 
che molto distanti nel tempo. Purtroppo dop 
mann la neurobiologia evoluzionistica è stata mes 
parte per una quarantina d'anni. 

Intorno alla metà del XX secolo, Clinton Wo 
(1952, 1958) e collaboratori si servirono delle tea 
elettrofisiologiche di registrazione per suddividere 
gioni funzionali la neocorteccia di un’ampia gamm 
mammiferi (Figura 14.2). Questo lavoro fornì la d imo: 
zione empirica di ciò che Brodmann aveva soltanto ip 
zato: le aree della neocorteccia con struttura archi 
ca differente sono in effetti associate a funzioni diverse 

Charles Judson Herrick, contemporaneo di Wool 
fu l'artefice di altri importanti progressi nel campo d 
neuroanatomia comparata. Dopo avere condotto m 
rosi confronti fra le strutture neurali di specie di 
Herrick giunse a rilevanti conclusioni su come si così 
sce la complessità del sistema nervoso. Dopo avere es 
nato le connessioni del cervello in una grande varie 
specie, egli propose che un aumento anche lieve n 
connettività di strutture omologhe poteva provocate 
aumento esponenziale della capacità di elaborazion 
cervello. Herrick (1963) affermò che «durante poch 
nuti d’intensa attività corticale, il numero delle e 
connessioni interneuroniche (contando anche que 


Scimmia 
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ite più di una volta, in pattern di associazione diffe- 
ti) potrebbe arrivare a eguagliare il numero totale de- 
mi presenti nel sistema solare. Certo non tutte le 
essioni tra elementi nervosi, pur essendo presenti a 
anatomico, vengono effettivamente usate, tuttavia 
enzialità di differenti combinazioni associative tra 
nti corticali sono praticamente illimitate e l’espe- 
personale dell'individuo è probabilmente un fatto- 
importante nel determinare quali di queste possibilità 
eranno in pratica», 
gli anni ‘60 fino alla fine degli anni '80 Irving Dia- 
nd, influenzato dai lavori condotti negli anni /50 da 
se Bishop e Le Gros Clark, ha indagato l'evoluzione 
kl cervello nei mammiferi e l’uso del metodo comparati- 
0 per conoscere il cervello, in particolare l'evoluzione 
relazioni talamo-corticali. Irving Diamond è stato 
pioniere nell'uso delle moderne tecniche neuroanato- 
che e ha formato un gran numero di neuroscienziati 
omparativi contemporanei, tra cui Jon Kaas. 
Kaas, allievo di Diamond durante la sua formazione 
niversitaria e di Woolsey nel periodo postdottorale, ha 
pplicato elegantemente il metodo comparativo allo stu- 
o dell'organizzazione e dell'evoluzione del cervello. 
las ha saputo sviluppare una combinazione delle tecni- 
the usate in laboratorio dai suoi due maestri, creando un 
ovo approccio all'esame dell'organizzazione funzionale 
inatomica della neocorteccia nei mammiferi. Usando le 
ltcniche elettrofisiologiche di registrazione multiunità, 
Insieme all'esame dell’architettura e delle connessioni cor- 
i, Kaas ha studiato un ampio spettro di specie, dai ten- 
Kc (piccoli insettivori del Madagascar) ai lori (piccoli pri- 
Mati che vivono nell'Asia sudorientale) agli esseri umani, 
ed i è diventato lo studioso più eminente nel campo della 
eurobiologia evoluzionistica del cervello dei mammiferi. 
Kaas ha contribuito enormemente al progresso delle 
‘enze in questo campo mettendo in discussione la 
oria tradizionale secondo la quale la neocorteccia dei 
rimati, soprattutto degli esseri umani, sarebbe composta 
prevalentemente di «aree associative». La corteccia asso- 
ciativa fu definita per negazione come la corteccia non 
ensoriale, presumibilmente coinvolta in processi di ela- 
borazione percettiva e cognitiva di livello superiore. Il la- 
fo condotto negli ultimi decenni da Kaas sui primati 
dimostrato che quasi tutta la neocorteccia è di natura 
sensoriale e motoria, e che i cervelli complessi si evolvo- 
no non per semplice espansione della corteccia associati- 
Ya, ma tramite l'aumento del numero delle aree motorie 
è sensoriali e delle reciproche interconnessioni. Come 
‘das stesso ha dichiarato (1997), «la validità del metodo 
comparativo dipende dalla premessa di fondo che le teo- 
e sull’organizzazione del cervello, a qualunque specie 
Siano applicate, per esempio a quella umana, dovrebbero 
Tivelarsi compatibili con le prove e con le teorie sull’orga- 
nizzazione del cervello riguardanti altre specie, e ciò do- 
rebbe valere in particolare per le evidenze sperimentali e 
leteorie relative a specie strettamente imparentate». 


Gli scienziati che confrontano i cervelli delle diverse 
specie animali per poterne inferire il processo di evolu- 
zione nel tempo, indicano il proprio campo di indagine 
con molti nomi diversi, per esempio neuroanatomia com- 
parata, psicologia fisiologica, neurobiologia evoluzionistica e 
neuroscienze comparate. Ma tutti i moderni studi compara- 
tivi si propongono obiettivi comuni, basati su alcuni as- 
sunti sottostanti. Il primo assunto è che ogni comporta- 
mento in tutti gli animali sia generato dal sistema nervoso. 
Questa definizione di comportamento non è limitata ai 
comportamenti sensoriali, percettivi e motori, ma inclu- 
de i comportamenti cognitivi e perfino quelli difficili da 
definire e misurare, come la coscienza. Il secondo assun- 
to è che i cervelli si evolvono, di conseguenza i comportamen- 
ti si evolvono. Il comportamento, perciò, non può essere 
completamente compreso se non in una prospettiva evo- 
lutiva. Infine l’ultimo assunto è che possiamo capire il pro- 
cesso dell'evoluzione del cervello, e del comportamento che 
esso genera, esaminando i prodotti di questo processo, i quali 
consistono negli animali oggi esistenti. 

Theodore Bullock (1984a) è stato per circa mezzo seco- 
lo la figura più eminente nel campo della neurobiologia 
comparata. Per citare una sua affermazione, «molto prima 
che la specie umana comparisse, il cervello era già il punto 
più alto dell'evoluzione e il suo più grande successo: lo era 
già prima ancora della comparsa dei mammiferi, prima 
dei vertebrati terrestri, prima dei vertebrati. Da questo 
punto di vista, tutto ciò che appartiene al mondo animale 
pluricellulare si è evoluto per mantenere e riprodurre il si- 
stema nervoso, cioè per mediare il comportamento, per 
far sì che gli animali facessero delle cose. Animali dotati di 
‘un sistema nervoso semplice e primitivo, o addirittura to- 
talmente privi di un tale sistema, sono campioni nel so- 
pravvivere, riprodursi e diffondersi, ma hanno repertori 
comportamentali limitati. L'essenza dell'evoluzione sta 
nella produzione e nella replica della diversità e, sopra 
ogni altra cosa, della diversità nel comportamento». 

Bullock descrive molto bene gli obiettivi delle neuro- 
scienze comparate e li raggruppa in tre grandi categorie: 
radici, regole e rilevanza (roots, rules, relevance). Per radici 
filogenetiche egli intende la ricostruzione della storia 
evolutiva del cervello e del comportamento. Per quali 
aspetti i cervelli sono simili e per quali sono differenti? 
Quali sono stati i prodotti dell'evoluzione? Bullock defi- 
nisce regole i meccanismi che provocano il cambiamento 
dei sistemi nervosi nel corso dell'evoluzione. Lo sviluppo 
dei sistemi nervosi durante l'evoluzione è forse soggetto a 
qualche vincolo? Infine la rilevanza delle osservazioni fa 
riferimento ai principi generali di organizzazione e fun- 
zione che si possono estrapolare dallo studio di un parti- 
colare animale ed estendere a tutti gli altri, esseri umani 
compresi. 

La specie animale su cui i ricercatori scelgono di con- 
durre i loro esperimenti dipende dallo scopo che essi si 
propongono. Per esempio, se sono interessati a chiarire il 
funzionamento dei canali del sodio nei neuroni, il cala- 
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14,3. Mediante un'analisi 
comparativa si può determinare 

in quale momento dell'evoluzione 
dei primati è comparsa l'area MT 
(blu). Organizzazione visuotopica 

e localizzazione della MT sono simili 
nelle proscimmie (galagoni), nelle 
scimmie del Nuovo Mondo (aoto) 

e nelle scimmie del Vecchio Mondo 
(macaco). Il tipo di citoarchitettura 
dell'area MT e la presenza 

di afferenze dirette dall'area visiva 
primaria costituiscono ulteriori prove 
in favore dell'ipotesi che l'area MT sia 
‘omologa in tutte queste specie 

di primati. Un confronto out-group 
condotto su un gruppo imparentato 
meno strettamente (tupaie) indica che 
alcune caratteristiche MT-simili sono 
presenti in un'area cerebrale indicata 
come TD. Tuttavia sono necessarie 
altre prove per determinare se l'area 
TD sia omologa alla MT. In assenza 
di prove definitive, sembra che l'area 
MT sia comparsa nel corso 
dell'evoluzione prima dell'apparizione 
delle proscimmie, ma dopo che 

la linea dei primi Archonta, come 

le tupaie, aveva iniziato a divergere. 
Le aree ombreggiate in grigio 
indicano corteccia localizzata 

nei solchi cerebrali. 


Galagone 


Archonta 


maro è una scelta eccellente dato che questa specie pos- 
siede assoni grandi e facilmente accessibili. Inoltre, poi- 
ché i canali del sodio sono comparsi molto presto nell'e- 
voluzione animale e il loro contributo di base al poten- 
ziale d’azione è rimasto sostanzialmente invariato, i risul- 
tati ottenuti sul calamaro sono rilevanti anche rispetto ai 
neuroni umani. 

Se i ricercatori sono invece interessati a stabilire quan- 
do l’area visiva medio-temporale (area MT, che nei pri- 
mati è associata alla percezione del movimento) fece la 
sua prima comparsa (cioè sono interessati alle radici della 
MT), allora la scelta dovrebbe ricadere sugli attuali rap- 


presentanti delle prime linee dei primati, come i len 
galagoni e i lori, e su altri membri del gruppo d 
chonta (£) come la tupaia (Figura 14.3). Le tupaie 
mammiferi simili a scoiattoli) appartengono alla fi 
dei Tupàidi, i cui antenati costituirono, secondo u 
nione diffusa, una delle prime linee evolutive dei 
ti. I lemuri costituiscono un'unica famiglia di primati 
vive soltanto nell'isola del Madagascar, al largo 


(£) Gruppo che comprende vertebrati (anche man 
to antichi (soprattutto fossili). [N.d.T.]. 


14 Prospettive dell'approccio evoluzionista 573 


ne in Asia sudorientale. L'antenato di questi primati 
da divergere molto presto nella linea evolutiva; si ri- 
le specie oggi esistenti rappresentino, almeno 


misura, quelli che furono gli antenati di tutti i 


cercare di stabilire quando è comparsa l’area MT 
oluzione dei primati, Kaas ha esaminato apparte- 
‘avarì infraordini, tra cui Lorisiformi (che compren- 
pi galagoni e i lori), scimmie del Nuovo Mondo (le 
del Sud America, come il saimiri — la scimmia 
ittolo — e l'uistitì) e scimmie del Vecchio Mondo (le 
mie africane e asiatiche, come il macaco e il talapoin 
icopiteco nano) e ha trovato che in tutti questi pri- 
li è presente un'area MT. Benché Kaas non abbia con- 
lo uno studio specifico sui lemuri, l'esame delle tu- 
lè ha dimostrato un'area di proiezione V1 che presenta 
ine caratteristiche della MT; tuttavia una MT distinta, 


Ornithorhynchus anatinus 
(ornitorinco) 


Condylura cristata 
(talpa dal muso stellato) 


come quella dei primati, sembra essere assente. Kaas ne 
ha tratto la conclusione che vi possono essere stati pro- 
dromi ancestrali della MT nelle prime fasi dell'evoluzione 
dei primati, ma che quest'area probabilmente comparve 
dopo la linea dei Tupaidi e prima dell'apparizione dei Lo- 
risiformi. 

Se i ricercatori sono interessati alle regole che sotto- 
stanno al cambiamento di strutture periferiche specializ- 
zate e dei comportamenti a esse associati, potrebbe valere 
la pena usare specie di mammiferi altamente specializza- 
te, come l’ornitorinco (Krubitzer et al., 1995; Krubitzer, 
1998) o la talpa dal muso stellato (Catania et al., 1993; 
Catania e Kaas, 1995), per determinare come le cortecce 
motoria e somatosensoriale si siano modificate in relazio- 
ne alla specializzazione, e se tali cambiamenti abbiano 
assunto forme simili. Per esempio, l’ornitorinco ha un 
becco specializzato simile a quello di un'anatra, e circa 
l'80% del suo sistema nervoso è dedicato a elaborare gli 
input provenienti dal becco. Analogamente la talpa dal 


14.4. Acuni mammiferi 
possiedono caratteristiche altamente 
derivate (owvero specializzazioni 
estreme di qualche parte del corpo, 
comportamento o tessuto neurale). 
(a) Il becco dell'ornitorinco contiene 
sia meccanosensori (in grigio) che 
elettrosensori (in bianco) organizzati 
in bande. Nell'area somatosensoriale 
primaria (51), i neuroni sono 
‘aggregati in gruppi che ricevono gli 
input dai meccanosensori (in grigio) 
e dagli elettrosensori (in bianco). 
L'amplificazione della 
rappresentazione del becco nella 
neocorteccia è estrema, in quanto 
occupa circa il 75% dell'intera 
neocorteccia. (b) Specializzazioni 
del muso, tra cui il naso della talpa 
dal muso stellato, si sono evolute 
indipendentemente in un gran 
numero di linee. Il naso di questa 
talpa ha sviluppato un gran numero 
di appendici mobiili, usate per 
esplorare, catturare le prede e cibarsi. 
Amplificazioni indipendenti della 
rappresentazione di questo naso 
altamente derivato si trovano nelle 
aree somatosensoriali primaria (51) 
e secondaria (52) della neocorteccia. 
Da questi esempi si evince che le 
modificazioni della neocorteccia sono 
soggette a vincoli molto restrittivi. 
(a) Adattata da Krubitzer (2000). 

(b) Adattata da Catania et al. (1993) 
e da Catania e Kaas (1995), 
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muso stellato ha un naso straordinariamente specializza- 
to e, come per il becco dell’ornitorinco, gran parte del 
suo sistema nervoso è dedicata a elaborare gli input che 
provengono da quell'area (Figura 14.4). L'amplificazione 
neurale di parti del corpo specializzate, che in questi due 
mammiferi è insorta in maniera indipendente, è una ca- 
ratteristica del cambiamento evolutivo riscontrabile in 
molte specie di mammiferi. Date le notevoli somiglianze 
che si riscontrano nella specializzazione neurale, sembra 
logico presumere che il sistema nervoso segua delle rego- 
le comuni nel generare rappresentazioni di parti corporee 
specializzate. Quindi studiare l’organizzazione e le con- 
nessioni neurali in questi mammiferi può aiutarci a chia- 
rire di quali regole si tratti. 

Dopo aver dato uno sguardo generale alle basi teori- 
che dell'approccio evoluzionista, è necessario approfon- 
dire il tema dell'evoluzione tramite la selezione natura- 
le, che è il fulcro della neurobiologia evoluzionistica, e 
vedere meglio l’uso del metodo comparativo, per for- 
mulare ipotesi e trarre inferenze valide in merito alla 
condizione umana. 


cipi fondamentali 


Charles Darwin (1859) fu un grande scienziato, una figu- 
ra la cui grandezza domina tutta la biologia moderna. La 
sua teoria dell'evoluzione per selezione naturale è una 
nozione che tutti credono di conoscere. Non si tratta for- 
se del concetto secondo cui soltanto i più adatti sopravvi- 
vono? Non ha qualcosa a che vedere con l’esserci evoluti 
da animali inferiori? Quando si chiede alla maggior parte 
delle persone qual è il significato dell'evoluzione, ciò che 
si ottiene in risposta è una fumosa accozzaglia di idee va- 
ghe, per nulla strutturate. Se davvero vogliamo compren- 
dere l'importanza della teoria dell'evoluzione, e il modo 
in cui l'approccio evoluzionista è applicabile alle teorie 
della cognizione, allora dobbiamo per prima cosa ap 
prendere i principi fondamentali di questa teoria (Wil- 
liams, 1966). 

Il concetto di evoluzione risale a molto tempo prima 
di Darwin. Fin dall'antichità gli studiosi notarono che gli 
animali hanno in comune molte parti e ne dedussero che 
tutti devono essere in qualche modo imparentati; in altre 
parole, che deve esserci stato un antenato comune. 
Un'altra speculazione dei primi scienziati fu che se Dio 
aveva creato tutti gli animali nello stesso momento, e se 
tutti gli animali sono completi, perché allora alcuni sono 
dotati di caratteristiche o parti che apparentemente non 
usano? Mentre le speculazioni sull'evoluzione erano al- 
l'ordine del giorno, non si riusciva a comprendere quale 
potesse essere il mezzo di questo processo. Verso la metà 
dell'Ottocento, sia Charles Darwin sia Alfred Russell Wal- 
lace riuscirono a identificare in che cosa tale mezzo po- 
tesse consistere. Tre osservazioni indussero Darwin a con- 
cepire la sua teoria dell'evoluzione tramite la selezione 


naturale. La prima era che gli individui di una popol 
ne animale sono diversi l'uno dall'altro; la seco 
questa variabilità è in parte ereditabile, e la terza 
non tutti gli individui di una popolazione sopravy ‘ 
Il modo in cui si generava questa variabilità non fu 
preso fino alla riscoperta dei principi dell’ereditariet 
dividuati da Gregor Johann Mendel (1822-1884), ris 
perta che avvenne agli inizi del XX secolo. Il moto 
l'evoluzione sta nel successo riproduttivo differe 
nella selezione naturale che favorisce alcune cai 
che, o caratteri (0 tratti), rispetto ad altre. I caratteri 
zionati a favore sono tali in quanto dotano l’organi 
di qualche vantaggio. Occorre notare che alla caratteri 
ca selezionata a favore non viene attribuito alcun 
in assoluto positivo (cioè i cervelli grandi con molte p 
componenti non sono migliori in assoluto). 

La selezione naturale agisce sulle varianti fenotip 
presenti entro una popolazione. Per fenotipo si 
qualunque caratteristica osservabile, o anche l'insi 
delle caratteristiche di un organismo. Un fenotipo p 
indicare una struttura morfologica, per esempio la n 
il piede, la zampa, il cuore o il rene, o una struttura n 
rale come il nucleo genicolato laterale, il collicolo su 
riore, la neocorteccia o un campo all’interno della n 
corteccia. Inoltre possiamo descrivere le proprietà neuri 
come dotate di un particolare fenotipo (per esempio, 
risposte on/off delle cellule gangliari della retina), e d 
nire i comportamenti come fenotipi (per esempio, l' 
tudine di nascondere il cibo è un fenotipo che si ossei 
negli scoiattoli). Il termine genotipo si riferisce inv 
alla costituzione genetica di un organismo. Qualsiasi 
notipo particolare è il risultato dell'interazione fra il 
notipo (che in genere non si osserva direttamente 
meccanismi ambientali o attività-dipendenti (si vi 
Capitolo 15). 

Il successo evolutivo di un gene, un carattere 0 
comportamento — successo dimostrato dalla sua presti 
za e diffusione nelle generazioni successive — è una 
sura della sua fitness. Un adattamento è un cara 
che contribuisce alla fitness dell'organismo che lo po 
siede. Per «adattamento» si intende quindi sia il proce 
so tramite il quale una specie si adatta al cambiament 
dell'ambiente, sia qualunque caratteristica dell’orga 
smo adattata al suo ambiente. Per esempio, la mano d 
primati è un adattamento della porzione distale dell 
to anteriore, usato per l'esplorazione tattile e per affe 
rare. La stessa (o meglio, l'omologa: si veda più avanti 
spiegazione di tale termine) struttura nei pipistrelli si 
adattata al volo, nei delfini al nuoto e nelle talpe a sq 
vare. L'acquisizione di adattamenti tramite la selezio 
naturale è il cuore del processo evolutivo. Ciò vale per 
strutture morfologiche, per i comportamenti e per le so 
tostanti strutture del sistema nervoso che generano 
comportamenti. 

Affine ad «adattamento» è il termine «esattamento 
coniato da Stephen Jay Gould della Harvard Unive! 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


La grande idea di Darwin 


Charles Darwin è stato un vero genio. Egli ha fornito al genere uma- 
no la chiave per spiegare le proprie origini, cioè l’idea della selezione 
Naturale. Inoltre è stato il primo a raccogliere un vasto corpo di dati a 
sostegno della teoria secondo la quale il concetto di selezione natu- 
fale permette di capire le origini dell'uomo. Darwin sintetizzò la sua 
Idea in due lunghe frasi, di recente riprese da Daniel Dennett nel suo 
affascinante libro Darwin's Dangerous Idea (1995) (trad. ìt.: L'idea 
pericolosa di Darwin, Bollati Boringhieri, Torino, 2004]. Eccole: 


«Posto che nel lungo succedersi delle ere, e in condizioni di vita di- 
Verse, gli esseri organici variano nelle molte parti della loro organiz- 
zazione, cosa che ritengo non possa essere dubitata; posto inoltre 
che — a causa della capacità di crescita geometrica che ogni specie 
possiede a una data età, stagione o anno — esiste una severa lotta 
per la sopravvivenza, e ciò non può certamente essere dubitato; te- 
nendo conto della infinita complessità delle relazioni di tutti gli es- 
Seri organici tra loro e con le condizioni della loro esistenza, che fa 
Sì che un'infinita diversità in struttura, costituzione e abitudini sia 
per loro vantaggiosa, penso che sarebbe un fatto davvero straordi- 
Natio se si fossero verificate tante variazioni utili nell'uomo, a fronte 
di nessuna variazione utile alla sua prosperità in ogni altro essere. 
Ma se variazioni utili, in qualsiasi essere organico, davvero si verifi- 
cano, allora certamente gli individui così caratterizzati avranno mi- 
gliori probabilità di essere preservati nella lotta per l'esistenza; e in 
base al forte principio dell'eredità tenderanno a produrre progenie 
con caratteristiche simili. Per brevità, ho chiamato questo principio 
della loro conservazione Selezione Naturale» 


Ecco come Darwin condensò l'idea più potente della biologia in 
due sole frasi (per quanto l'aiuto di un redattore non avrebbe gua- 
stato), Ma, come Dennett ha sottolineato nel suo libro, quella bril- 
lante idea non sbucava dal nulla. Nei suoi Dialogues il grande filo- 
sofo David Hume fa discutere tre personaggi fittizi intorno alla que- 
stione se il mondo esista per effetto di un progetto; cioè se qualun- 
que entità complessa debba avere un progettista, in questo caso 
Dio. Cleante, filosofo greco, così aveva argomentato in favore del- 
l'esistenza di un progetto: 


«Osservate il mondo intorno a voi. Contemplatelo nella sua interezza 
ein ogni sua parte. Troverete che non è nient'altro che una grande 
macchina, suddivisa in un numero infinito di macchine più piccole, le 
quali ammettono ancora ulteriori suddivisioni, fino a un grado che va 
al di là di quello che i sensi e le facoltà dell'uomo possono rintracciare 
@spiegare, Tutte queste varie macchine, e perfino le loro parti più mi- 


Esattamento (exaptation) si riferisce a una struttura che 
In un primo tempo assolve una particolare funzione, ma 
poi viene cooptata per svolgerne un'altra, molto diversa 
Per esempio, negli anamni acquatici (come i vertebrati 
agnati, i pesci cartilaginei e gli anfibi) la linea laterale 
contiene recettori simili a cellule ciliate, che servono per 
l’elettrorecezione (la capacità di rilevare variazioni di cor- 
rente elettrica) e la meccanorecezione (la capacità di rile- 


nute, sono adattate l'una all'altra con una precisione che ha sempre 
incantato ogni uomo che le ha contemplate. |l curioso adattarsi dei 
mezzi ai fini, in tutta la natura, assomiglia esattamente, benché le su- 
peri di molto, alle produzioni dell'ingegno umano, del progetto, del 
pensiero, del senno e dell'intelligenza umani. Poiché dunque gli ef- 
fetti si assomigliano, siamo indotti ad arguire, in base a tutte le leggi 
dell'analogia, che anche le cause si assomiglino e che l'Autore della 
Natura sia in qualche modo simile alla mente dell'uomo, benché in 
possesso di facoltà molto più grandi, proporzionate alla grandiosità 
del lavoro che ha compiuto. Con questo argomento a posteriori, e 
con questo argomento soltanto, giungiamo al medesimo tempo a 
provare l'esistenza di una Divinità e la sua somiglianza con la mente 
e l'intelligenza umane» 


Sostituiamo «Divinità» con «Selezione naturale» ed ecco che 
avremo la descrizione di un meccanismo ben definito, lo stesso che 
ha rappresentato la geniale idea di Darwin, Ebbene quell'idea era 
nell'aria ottant'anni prima che egli ne scrivesse. 


Charles Darwin. 


Pu P»è@=—————-->T——+—4 "1 -  —— 


vare lo spostamento meccanico di una certa struttura; 
sono tali, per esempio, i follicoli piliferi, la pelle e le ci- 
glia delle cellule ciliate). Nei mammiferi l'orecchio inter- 
no è un esattamento della linea laterale. Le cellule ciliate 
nell'orecchio interno dei mammiferi sono coinvolte nella 
trasduzione delle variazioni di pressione dell’aria (suoni) 
in attività neurale, attraverso meccanismi idraulici e mec- 
canosensori. 
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Nel processo della selezione naturale, la componente 
ereditabile è costituita dal gene. I geni sono composti da 
una complessa molecola organica, l'acido desossiribonu- 
cleico o DNA, e si presentano in forme alternative chia- 
mate alleli. Per esempio, se in una popolazione (*) esisto- 
no due alleli di un gene responsabile dell'altezza (per 
esempio, A determina «alto» e a «basso»), il fenotipo 
alto/basso del singolo individuo sarà determinato da una 
di tre possibili combinazioni alleliche (AA, aa o Aa). Il 
termine omozigote significa che a uno o più loci genici 
sono presenti alleli identici (per esempio, AA 0 aa), men- 
tre eterozigote indica che a uno stesso locus (o in più loci 
genici) si trova una coppia di alleli diversi (Aa). Da una 
prospettiva evoluzionistica, nel tempo i differenti alleli 
competono per trovarsi sul cromosoma. Un cromosoma 
è una struttura presente all’interno del nucleo cellulare, 
composta di acido nucleico e proteine, la quale contiene 
il materiale genetico (DNA) dell'organismo. La selezione 
è il processo responsabile del successo riproduttivo diffe- 
renziale dei diversi alleli. 

A questo punto è utile introdurre due termini che ri- 
guardano i geni e, in definitiva, i caratteri o le funzioni 
che essi controllano. Il primo è specificità genica, termi- 
ne col quale si intende che un singolo gene è responsabi- 
le di una singola funzione o comportamento. Per esem- 
pio, un gene singolo codifica il proormone peptidico che 
controlla la deposizione delle uova in molluschi come 
l’aplisia, la lumaca di mare (Geraerts et al., 1994). Quindi 
un comportamento molto specifico, la deposizione delle 
uova, sembra essere codificato da un singolo gene. L'idea 
generale che sta alla base della sociobiologia, e cioè che 
anche comportamenti complessi come l’altruismo, l'ag- 
gressività e persino alcuni aspetti della cognizione siano 
controllati da un gene o un insieme di geni che ne sareb- 
bero direttamente responsabili (almeno in parte), afferi- 
sce al concetto di specificità genica. Benché questa nozio- 
ne sia attraente e sia divenuta molto popolare in virtù 
della sua semplicità, oggi l’idea più accreditata è che la 
specificità genica rappresenti l'eccezione, piuttosto che il 
caso più comune. Il secondo concetto che qui introducia- 
mo è quello di pleiotropia genica, ovvero il fatto che un 
gene ha più di una funzione. Durante lo sviluppo onto- 
genetico, per esempio, un gene può partecipare alla gene- 
razione di un gran numero di eventi differenti ed essere 
espresso in modo differenziale in momenti diversi e per 
scopi diversi. 

Per esempio, ci si potrebbe chiedere perché malattie 
come l'Alzheimer o persino la schizofrenia sopravvivano 
entro una popolazione. Prove sempre più abbondanti 
stanno a indicare che il morbo di Alzheimer, una malat- 
tia a insorgenza tardiva nella vita di una persona, ha una 
base genetica. Come può accadere che questi geni siano 


(*) Di individui diploidi, cioè le cui cellule sono dotate ognuna 
di due corredi cromosomici, come nel caso dei primati. [N.d.T.]. 


selezionati a favore? La risposta più probabile è che 
siano per via di effetti pleiotropici. Ovvero, i geni 
sabili della condizione neuropatologica associata a quesi 
malattia sono selezionati a favore probabilmente perd 
svolgono un qualche ruolo positivo in precedenti 

dell’esistenza. Il fatto che in una fase più tardiva lo stes 
gene abbia effetti nocivi è irrilevante rispetto all'e 
zione, perché tali effetti negativi si manifestano mò 


frenia, un disturbo che ha un'ampia diffusione ni 
verse specie, molto probabilmente hanno un ruolo 
tivo oltre a quello relativamente negativo nell'aml 
in cui trovano espressione. 

A causa della pleiotropia genica, strutture 0 DI 
nenti di strutture, funzioni e comportamenti si trasm 
tono nel corso dell'evoluzione come un singolo pacch 
to di eventi positivi, negativi e neutri. La possibilità di, 
tribuire a un dato carattere un valore negativo 0 positi 
dipende dall'ambiente in cui esso trova espressione. Ee 
perché il cervello è un compromesso. Certamente è u 
struttura bene adattata, tuttavia consiste di una combin 
zione di caratteristiche positive, negative e neutre, ila 
effetto netto dipende dal particolare ambiente in cui 
ne a trovarsi. Se l’ambiente cambia, il valore ovvero la 
ness del pacchetto (che geneticamente non è va 
può cambiare drasticamente; alla fine ciò può portar 
cambiamenti genetici, alla speciazione o all'estinzione 

Il problema per i neuroscienziati sta nel deci 
ciò che stanno esaminando -— sia esso una struttura, i 
tipo di recettore, una connessione, una proprietà n 
o un comportamento — è, dal punto di vista funzion 
significativo per l'organismo nell'ambiente a cui è ad 
to, o se invece si tratta di un epifenomeno. Per epij 
no si intende un sintomo o un effetto secondario, ché 
manifesta in concomitanza con un certo fenomeno 
evento senza esserne necessariamente una causa 0 uni 
fetto. Quindi il carattere che osserviamo, o che sti 
studiando, può essere un sottoprodotto della selezioi 
per un carattere piuttosto diverso. Per esempio, le colo 
ne di dominanza oculare (ODC) sono il risultato dell'att 
vità correlata entro occhio, e scorrelata fra i due oct 
che ha luogo durante lo sviluppo ontogenetico (si 
Capitolo 5). Quindi le ODC sono un epifenomeno del 
sviluppo. In effetti, questo sistema è stato usato este 
mente nei gatti e nelle scimmie come modello per 
re il ruolo dell'attività correlata nella costruzione dei 
cuiti del sistema nervoso (ovverosia, le regole). B 
l’attuale organizzazione del cervello dei primati (dl 
comprende le ODC) sia ottimale dal punto di vista 
zionale, essa, per esempio, non è necessaria per la visio 
stereoscopica. 

Un altro esempio è la coscienza. Il comportame 
che noi chiamiamo coscienza è stato forse selezionat 
favore nel corso dell'evoluzione, oppure è un epifeno 
no dei circuiti neurali di un cervello evolutosi per ris 
re problemi sensoriali complessi? Benché la coscie 
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a davvero essere un sottoprodotto dell’organizzazio- 
complessa del cervello, ciò non esclude la possibilità 
sia selezionata a favore in quanto caratteristica di- 
Ità. Quello che all'inizio è solo un epifenomeno può 
ntare altamente adattativo in un ambiente particola- 
È a questo punto che le cose si fanno estremamente 
ate e per questa ragione l'evoluzione viene parago- 
al bricolage (si veda nel prossimo paragrafo la cita- 
ne da Jacob). Se l'esempio è corretto, allora perché un 
ere come la coscienza sia selezionato a favore è ne- 
sario che siano selezionati a favore tutti i pezzi e pez- 
ti del sistema originale che ha generato questa caratte 
tica. Se dal punto di vista neurale i mezzi con cui si 
uò arrivare all'esperienza conscia possono essere tanti, 
lil punto di vista dell’evoluzione [quindi, storicamente] 
è legata all'espansione dei nostri sistemi sensoriali e 
le le componenti singole selezionate a favore nel 
îorso delle generazioni. 
È molto difficile studiare i comportamenti complessi 
‘una prospettiva evoluzionistica. I geni raramente con- 
buiscono in modo diretto a un fenomeno complesso, 
può essere la coscienza. Citando le parole di 
Gois Jacob (1977): «la selezione naturale non ha nes- 
na analogia con nessun aspetto del comportamento 
0. Tuttavia, volendosi divertire a trovare un parago- 
si potrebbe dire che la selezione naturale non opera 
Come un ingegnere, ma piuttosto come un bricoleur che 
Nlon sa esattamente che cosa andrà a produrre ma usa 
lalsiasi cosa riesce a trovare, che siano pezzi di corda, 
menti di legno o vecchi cartoni; in breve, la selezio- 
e lavora come chi fa del bricolage, utilizzando tutto ciò 
ha a sua disposizione per produrre un qualche tipo di 
‘o che funziona... Il bricoleur conferisce ai suoi ma- 
li funzioni insolite, e così facendo produce un ogget- 
lo nuovo... Bricoleurs diversi che affrontano lo stesso pro- 
blema finiranno, molto probabilmente, per arrivare a so- 
luzioni diverse». 
Come abbiamo detto sopra, data l’esistenza della 
pleiotropia, ciò che osserviamo, anche se ottimale dal 
punto di vista funzionale, può non essere il metodo mi- 
gliore, o l’unico, per realizzare un certo compito (come le 
ODC). Per esempio, il metodo per la comunicazione cel- 
lula-cellula che si è evoluto nei sistemi nervosi animali, 
cioè il potenziale d'azione, è soltanto uno dei molti modi 
possibili in cui le cellule possono comunicare. In effetti 
la trasmissione sinaptica, con i suoi meccanismi moleco- 
lari di elevata complessità, è un superbo esempio di brico- 
lage evolutivo. 

Perciò il nostro sistema nervoso, e quello di qualun- 
que altro animale che studiamo, è come un’istantanea, 
un fotogramma isolato nell'ambito di un lungo processo 
molto fluido, tanto che comprende un gran numero di 
adattamenti ad ambienti passati, esattamenti e caratteri- 
stiche epifenomeniche che possono, oppure no, essere 
divenute importanti dal punto di vista funzionale e infi- 
ne selezionate per se stesse. 


Meccanismi dell'evoluzione 


Qual è la fonte della variabilità fenotipica che si osserva 
in una popolazione? Un certo numero di fattori epigene- 
tici, o attività-dipendenti, contribuiscono al fenotipo, ma 
ci occuperemo di questo nel Capitolo 15, quando pren- 
deremo in esame lo sviluppo e la plasticità del cervello. 
Sappiamo che i geni sono i primi responsabili dei cam- 
biamenti evolutivi del fenotipo e che la variabilità fenoti- 
pica dipende da meccanismi genetici. Il primo di questi 
meccanismi è la mutazione. Per mutazione si intende un 
cambiamento improvviso nella struttura genetica di un 
organismo, tale da influenzare lo sviluppo dell’organi- 
smo stesso. Le mutazioni sono rare e possono avere sul- 
l'organismo un effetto positivo, negativo o neutro. Re- 
centi ricerche su topi mutanti e topi transgenici dimo- 
strano bene gli effetti contrapposti che una mutazione 
può avere sul fenotipo. Per esempio, i neurobiologi mole- 
colari hanno incominciato a usare topi mutanti per pro- 
durre una «lesione genetica» a una molecola, a un’area 
cerebrale o a una via di connessione, nel tentativo di 
chiarire il contributo genetico alla generazione e al man- 
tenimento del fenotipo. 

Purtroppo questi nuovi, straordinari, strumenti pre- 
sentano alcuni problemi. Il primo è che una grande per- 
centuale dei mutanti muore in una fase molto precoce 
dello sviluppo. Il secondo problema è che la «lesione ge- 
netica» della caratteristica allo studio non è mai realmen- 
te specifica. Perciò i mutanti, quando sono vitali, manife- 
stano una pletora di altre anomalie fenotipiche (sia peri- 
feriche che centrali) associate alla lesione. Entrambi i 
problemi sono una conseguenza della pleiotropia genica. 
Nel primo caso, quello della prole non vitale, in genere ì 
topi non muoiono per via della caratteristica interessata 
dalla «lesione genetica» (per esempio, la perdita delle 
connessioni talamo-corticali), ma a causa di effetti colla- 
terali come insufficienza renale, anomalie respiratorie 0 
disfunzioni cardiache. Il punto è che il singolo gene con- 
trolla non solo la caratteristica in questione, ma anche 
molte altre funzioni. Ecco perché le mutazioni sono rela- 
tivamente rare e la differenza genetica tra specie è di en- 
tità modesta. In effetti le moderne tecniche di sequenzia- 
mento del DNA hanno rivelato che gli esseri umani sono 
geneticamente molto simili agli scimpanzé e che la no- 
stra affinità genetica con un organismo tanto semplice 
quanto può esserlo un anemone di mare è relativamente 
stretta, a fronte dell’ampia differenza fenotipica che sepa- 
ra le due specie. 

Nonostante la stretta relazione genetica che ci unisce 
agli altri primati, e perfino agli altri animali in generale, 
sia la morfologia esterna e l’organizzazione del cervello 
sia i comportamenti manifestano un grado notevole di 
variabilità fenotipica. Ciò indica che (1) è difficile arriva- 
re a un cambiamento fenotipico attraverso un cambia- 
mento genetico, (2) un cambiamento anche lieve del ge- 
notipo può spiegare cambiamenti a livello fenotipico an- 
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che molto grandi e (3) una componente epigenetica deve 
dare un contributo relativamente grande alla variabilità 
fenotipica, 

Un altro meccanismo genetico che aumenta la variabi- 
lità fenotipica è la ricombinazione. Per ricombinazione 
genica si intende un cambiamento nell’organizzazione 
delle forme alleliche dei geni esistenti. In questo caso ciò 
che cambia è la combinazione degli alleli presenti su un 
cromosoma, anziché la frequenza di un dato allele entro 
una popolazione. I fattori che influenzano la frequenza di 
qualsiasi allele all’interno di una popolazione comprendo- 
no il flusso genico e l'isolamento genetico. Il termine flus- 
so genico sta a indicare che alcuni individui migrano, cioè 
entrano in un'altra popolazione della stessa Specie e si in- 
crociano con i suoi membri. Per isolamento genetico di soli- 
to si intende l’effetto dello stabilirsi di barriere geografi- 
che. Una popolazione può ritrovarsi isolata dalle altre po- 
polazioni della stessa specie in seguito al movimento di 
Vaste masse di terra, o di acqua, e col tempo può non esse- 
re più in grado di accoppiarsi con individui che non ap- 
partengono alla stessa popolazione geograficamente isola- 
ta. L'isolamento genetico può quindi essere un fattore im- 
portante nel fenomeno della speciazione. 


L'approccio comparativo 


1 neuroscienziati che lavorano su animali diversi dall’uo- 
mo, nell'intento di scoprire principi elementari dell’orga- 
nizzazione neurale validi anche per gli esseri umani, 
sono detti neurobiologi comparati. Benché possa essere 
più interessante studiare direttamente il cervello umano, 
gli strumenti a nostra disposizione per farlo sono ancora 
limitati. Per esempio, la risonanza magnetica funzionale 
(PMRI) e la tomografia a emissione di positroni (PET) for- 
niscono solo misure indirette dell'attività neurale. Men- 
tre la magnetoencefalografia (MEG) e l’elettroencefalo- 
grafia (EEG) consentono di stimare la latenza dell’elabo- 
razione di uno stimolo con un grado di precisione varia- 
bile a seconda della localizzazione, possiamo soltanto in- 
ferire la connettività e l’organizzazione gerarchica delle 
reti coinvolte in un dato comportamento. Purtroppo ne- 
gli esseri umani esaminare in modo diretto e accurato 
l’attività neurale, le connessioni, la distribuzione dei neu- 
rotrasmettitori, o i meccanismi molecolari che mediano 
il trasferimento di informazioni, risulta difficile, se non 
impossibile. Ne consegue che, per chiarire molti aspetti 
dell’organizzazione e della funzione del cervello umano, 
dobbiamo affidarci a studi condotti su altri animali. Per 
questi motivi è di fondamentale importanza capire la 
teoria che sta alla base dell'approccio comparativo. 
Quando ci si affida all'approccio evoluzionistico per 
affrontare i vari problemi delle neuroscienze, la forza del 
metodo comparativo risulta indiscutibile. Ciò che non 
possiamo esaminare direttamente possiamo inferirlo con 
gradi diversi di accuratezza, possiamo affinare le nostre 


estrapolazioni e rendere le nostre ipotesi più rispo 
agli aspetti biologici. 
Forse il punto di partenza migliore per affronta 
sta discussione è considerare la parola usata più a 
posito in tutto il campo delle neuroscienze, ovveri 
logia. Il termine omologia indica che una struttu 
comportamento o un gene si sono conservati nel 
dell'evoluzione a partire da un antenato comune, 
logia è un termine relativo, ovvero una struttura d 
certa specie è omologa a una struttura di un'altra 
La mano di una scimmia e la mano di un ‘essere ul 
sono omologhe. L'ala di un pipistrello e la mano. 
essere umano sono anch'esse ‘omologhe, perché 
trambe discendono evolutivamente da una struttui 
ginaria comune. Il termine omologia viene riferito af 
alle strutture cerebrali; per esempio, l’area MT 
caco è omologa all'area MT del galagone e delli 
(Figura 14.3). 
importante tenere ben presente che le 
omologhe non hanno necessariamente la stessa funzi 
(cioè non sempre sono anche analoghe). Per esemp 
VI degli esseri umani è omologa alla V1 delle scimn 
date le somiglianze nell'organizzazione, probabilmei 
anche analoga. La V1 degli esseri umani e degli a 
mati e la V1 dell’ornitorinco sono anch'esse om 
ma l'organizzazione e le connessioni interne all’a 
riano enormemente in ciascuna di queste specie; qui 
è improbabile che in questi gruppi la V1, pur ess 
omologa, sia anche analoga. Una struttura omologa | 
Oppure no, apparire uguale (omoplasia). Per esen 
che se l'ala di un pipistrello e la mano di una scimi 
sono omologhe, si ritiene che l’ala sia una caratteris 
derivata, cooptata per assolvere funzioni differe 
esattamento). Le due appendici, quindi, ‘appaiono 
differenti e assolvono funzioni molto differenti. Per 
teristica derivata si intende una caratteristica speciali 
limitata a un gruppo o a una specie. Tra gli esempi 
ratteristiche derivate figurano il becco dell'ornitorina 
pinna del delfino e il naso della talpa dal muso stella 
Vi sono caratteristiche derivate anche nel Sistema n 
so. Per esempio, la corteccia somatosensoriale prin 
nei roditori della famiglia dei muridi (topi e ratti) cont 
ne una caratteristica altamente derivata detta barrel fi 
campi di strutture a botte, collegati con le vibrisse, Sî, 
finisce caratteristica plesiomorfica una caratteri 
che compare come tratto generale di un gruppo odi; 
linea. Per esempio, l'area MT è una caratteristica g 
(plesiomorfica) dei primati. 
Col termine omoplasia si indica il fenomeno p 
strutture esteriormente simili non hanno necessa 
un’ascendenza comune. Per esempio, l’ala di un pij 
lo e l'ala di una mosca sono omoplastiche e analogh 


(*) L’aoto o nictipiteco è una delle poche scimmie nottu 
appartiene alla famiglia dei Cebidi. [N.d.T.). 
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‘non omologhe. Ciò vale anche per le caratteristiche del 
cervello. Un campo di strutture a botte è stato identificato 
nell'area somatosensoriale primaria dei muridi (Woolsey 
etal., 1975) e di alcuni marsupiali, come l’opossum (Wel- 
let, 1993); questi campi sono ritenuti omoplastici ma non 
omologhi (Figura 14.5). La notevole somiglianza nell’a- 
petto esteriore di questi campi in ordini di mammiferi 
imparentati molto alla lontana (marsupiali e roditori sono 
Separati da circa 125 milioni anni di evoluzione indipen- 
dente) sta a indicare che le regole che governano lo svilup- 
Noe l'evoluzione della neocorteccia sono soggette a vinco- 
li molto restrittivi. Inoltre, in altri gruppi di mammiferi 
Sono state identificate come omoplastiche e analoghe alla 
(MT altre aree visive del movimento; ne è un esempio l'a- 
lea soprasilviana posteromediale laterale (PMLS) nei gatti 
(figura 14.6). La questione se questi campi di cellule siano 
omologhi nei gatti e nelle scimmie è ancora controversa. 
Îlfatto che strutture simili possono insorgere indipenden- 
lemente in linee evolutive diverse (evoluzione conver- 
gente) è un segno delle regole restrittive e rigide a cui sog- 
Riace l'evoluzione dei cervelli. 

Per determinare se certe particolari caratteristiche del 
cervello sono omologhe, omoplastiche o analoghe, si ef- 
fettua un confronto esterno al gruppo (out-group compa- 
ison), che permette di stabilire le relazioni filogenetiche 
lîa specie animali differenti (Figura 14.7). In sostanza si 
confrontano specie strettamente imparentate al fine di 
linare se possiedono la struttura in questione; la 
probabilità che tale caratteristica sia effettivamente pre- 
sente è più alta che per due gruppi imparentati alla lonta- 
Per esempio, l’area visiva medio-temporale (l’area 
è stata identificata per la prima volta nell’aoto. 
Dopo tale scoperta, ci si domandò: si tratta di una carat- 
gristica derivata del cervello dell’aoto, oppure di una ca- 
latteristica generale del cervello dei primati, uomo com- 
reso? Decenni di ricerche su un gran numero di gruppi 
È (come le scimmie del Nuovo Mondo, le scimmie 
del Vecchio Mondo e le proscimmie) indicano che la MT 
effettivamente una caratteristica generale del cervello 
a maggior parte, se non di tutte, le specie di primati 
studiate, e probabilmente anche del cervello umano. Re- 


14,5 1a corteccia a barre! fields, 
campi di strutture a botte, nell'area 
somatosensoriale primaria (51) 
dell'opossum (a sinistra) e del topo 

(a destra) evidenziate, 
rispettivamente, con la colorazione 

di Nissl e la citocromo ossidasi. 

| barrel fields rappresentano le vibrisse 
di questi mammiferi. L'organizzazione 
neurale di questa specializzazione 
periferica appare notevolmente simile 
nelle due specie, nonostante 

i 100 milioni di anni di evoluzione 
indipendente che le separano. 

(a) Adattata da Weller (1993). 


centemente sottoposta a verifica in soggetti umani me- 
diante la fMRI, questa ipotesi si è rivelata corretta. La MT 
è omoplastica in tutti i primati, dato che ha lo stesso 
aspetto nelle diverse specie. La domanda se la MT sia an- 
che analoga nei diversi primati non ha ancora una rispo- 


14.6 Un'area per la rilevazione del movimento è stata identificata 
sia nei primati sia nei gatti. Nei primati quest'area è chiamata MT, mentre 
nei gatti è detta area soprasilviana posteromediale laterale (PMLS, 

da posteromedial lateral suprasyivian area). Benché entrambe queste 
aree rispondano agli stimoli in movimento e ricevano entrambe 

delle afferenze dirette dall'area visiva primaria (V1), è improbabile che 
siano omologhe, data la lontana relazione filogenetica fra i gatti 

e î primati e la mancanza di un'area simile in molti dei gruppi interposti. 
Quest'area è quindi omoplastica e probabilmente è comparsa 
nell'evoluzione a causa di pressioni selettive simili, che favorivano 

la rilevazione degli oggetti in movimento. 
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14.7 Schema semplificato dei 
rapporti filogenetici fra i gruppi di 
primati attualmente esistenti, Quello 
degli Archonta è il superordine a cul 
appartiene l'ordine dei primati. 

| primati sono divisi in due sottordini: 
Proscimmie e Antropoidei. Ogni 
sottordine si suddivide in parecchie 
famiglie (per esempio, Lorisidi 

e Tarsidi nelle Proscimmie 

e le superfamiglie degli Ominoidei 

e dei Cercopitecoidei negli 
Antropoidei). A sinistra del nome 
della famiglia è qui riportato il nome 
comune di una specie o di un gruppo 
che la rappresenta. Benché non 
fornisca nessuna data e alcune 
relazioni di parentela siano ancora 
oggetto di discussione, questo 
schema fornisce una descrizione 
generale delle relazioni e viene usato 
nell'analisi comparativa. La famiglia 
dei Tupaidi iniziò a divergere molto 
presto dalla ramificazione degli 
Archonta e la tupaia non viene 
considerata un primate, tuttavia 

la sua neocorteccia possiede alcune 
caratteristiche simili a quelle 

dei primati, Adattata da Eisenberg 
(1984), da Walker (1964) 

e da Grizimek (1990). 


sta definitiva. Tuttavia, poiché le connessioni della MT 
appaiono simili nelle diverse specie di primati e molto si- 
mili sono pure le proprietà di risposta dei neuroni che 
compongono quest'area, la conclusione più aderente al 
principio di parsimonia è che la MT assolva la stessa fun- 
zione in tutti i primati. 

Quando si usa l'approccio comparativo, per formula- 
re l'inferenza più accurata riguardo alla condizione in 
esame occorre applicare il principio di parsimonia. 
Questo principio asserisce che, dopo aver condotto un 
confronto out-group, l'ipotesi migliore è quella che ri- 
chiede il minor numero di trasformazioni per spiegare il 
fenomeno studiato. Prendiamo il caso ipotetico di una 
caratteristica del cervello, o di un comportamento co- 
gnitivo, che chiameremo carattere A (Figura 14.8). Sia- 
mo interessati a stabilire se il carattere A è presente nel- 
la specie umana, ma non è possibile esaminare diretta- 
mente soggetti umani. Un'analisi out-group su scimmie 
di tre specie antropomorfe indica che la caratteristica A 


Tupaidi 


Lemuridi 


Daubentonidi 
Indridi 
Cheirogaleidae 
Lorisidi 


Tarsidi 


Scimmia scoiattolo Cebidi 


Callitricidi 


Uistità 


Ilobatidi 
Pongidi 
Ominidi 


Cercopitecidi 


è presente in due di questi animali, ma non nel ter 
Un'ulteriore analisi condotta su scimmie del Vecd 
Mondo indica che il carattere A è presente in quattrod 
le cinque specie esaminate. Infine, un esame di sei 
cie di scimmie del Nuovo Mondo indica che la caratt 
stica A è presente in tutte. La spiegazione più pa 
niosa è che il carattere A sia una caratteristica pli 
morfica dei primati (caratteristica generale), che è an 
ta perduta in due delle specie esaminate; di conseguei 
za è molto probabile che anche gli esseri umani la p 
siedano. Secondo una spiegazione meno parsimonia 
in quanto implicherebbe un numero considerevolmen 
più alto di supposte trasformazioni, il carattere A non 
una caratteristica plesiomorfica dei primati ma sarebb 
comparso in maniera indipendente in sei scimmie d 
Nuovo Mondo, in quattro scimmie del Vecchio Mond 
e in due scimmie antropomorfe. In base a questo tipodi 
spiegazione, la caratteristica A ha poche probabilità 
essere presente anche negli esseri umani. 
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Come si usa un'analisi out-group per trarre inferenze 
na condizione incognita (per esempio l'antenato comune, o un gruppo 
che però non può essere studiato in modo diretto, come nel caso 
la specie umana), Le grandi scimmie antropomorfe hanno con l'uomo 
i parentela relativamente stretta, mentre per le scimmie del Nuovo e del 
0 Mondo la relazione è meno stretta. Nel caso volessimo stabilire 
ta caratteristica del cervello (A) è presente nella specie umana, 
0 condurre un confronto out-group per trarne un'inferenza 
olmente accurata sulla nostra specie, che non possiamo studiare 
mente. Per esempio, se due su tre specie esaminate di scimmie 
pomorfe, quattro su cinque scimmie del Vecchio Mondo e sei su sei 
ie del Nuovo Mondo possiedono la caratteristica A, allora 
conclusione più aderente al principio di parsimonia è che l'antenato 
ie di questi primati possedeva la caratteristica in questione, la quale 
ebbe poi andata perduta in un gruppo di scimmie del Vecchio Mondo 
Nun gruppo di scimmie antropomorfe. 


Applichiamo ora il principio di parsimonia all'esem- 
‘pio precedente, relativo all'area MT. Prima abbiamo con- 
so che la MT è una caratteristica generale dei primati, 
ha lo stesso aspetto e probabilmente la stessa funzio- 
‘ne in tutte le specie del gruppo. L'area del movimento 
identificata nei gatti (PMLS) è omologa alla MT dei pri- 
ti? Questo problema è stato al centro di un acceso di- 
ttito. Un'analisi out-group, che prevedeva confronti tra 
membri di tutti i principali ordini di mammiferi, ha indi- 
‘cato che la MT è assente nei roditori, negli ungulati e ne- 
gli altri carnivori. La spiegazione più parsimoniosa è che 
quest'area del movimento si sia evoluta indipendente- 
mente nei primati e nei gatti. La MT e la PMLS sarebbero 
quindi omoplastiche e forse analoghe, ma non omolo- 
ghe. Ciò significa forse che non vale la pena studiare 
quest'area del movimento nei gatti? Assolutamente no. 
Non è una semplice coincidenza che un'area con un gran 
numero di caratteristiche strutturali simili sia apparsa in 
maniera indipendente in due linee evolutive distinte. 


L'implicazione, qui, è che mentre le radici dell'area del 
movimento sono differenti, le regole sul modo in cui si 
costruisce un'area del movimento durante l'evoluzione 
del cervello devono essere soggette a vincoli rigidi. L'o- 
moplasia ci offre quindi la possibilità di analizzare le re- 
gole con cui i cervelli possono cambiare nel tempo, e i 
vincoli intrinseci alla costruzione dei sistemi nervosi. 


La scala della natura rivisitata 


Nel 1969 Hodos e Campbell scrivevano: «Il concetto che 
si possano ordinare tutti gli animali viventi in una “scala 
filogenetica” continua, di cui l'uomo occupa il vertice, è 
in contraddizione con le idee più attuali sull'evoluzione 
animale. E tuttavia questa gerarchia arbitraria continua a 
influenzare tutti coloro che indagano il campo del com- 
portamento animale [neurofisiologia, meuroanatomia, 
neuroscienze e neuroscienze cognitive], i quali cercano di 
trarre inferenze sullo sviluppo evolutivo di un particolare 
tipo di comportamento... Il fatto che sia costume diffuso 
degli psicologi comparati [e della maggior parte dei neu- 
roscienziati] non tenere conto del modello zoologico del- 
l'evoluzione animale quando scelgono gli organismi su 
cui condurre il loro studio, o quando interpretano le so- 
miglianze e le differenze comportamentali, ha notevol- 
mente ostacolato lo sviluppo di generalizzazioni dotate 
di un qualche valore predittivo». 

Nonostante i progressi compiuti nella comprensione 
del cervello, risulta ancora difficile abbandonare questa vi- 
sione antropocentrica dei viventi, del cervello e del com- 
portamento da esso generato. In tutti noi è profondamen- 
te radicata l'idea che i diversi gruppi animali si ordinino 
lungo una scala continua, fatta di livelli inferiori, interme- 
di e superiori. In genere gli insetti occupano il gradino più 
basso di questa scala gerarchica, quindi si passa, progre- 
dendo in importanza o valore, a pesci, rettili, uccelli, pic- 
coli mammiferi come i roditori, e poi gatti, cani, scimmie, 
grandi scimmie antropomorfe [o pongidi] e infine l’uomo. 
Questo modo di pensare si riflette nella nostra vita di ogni 
giorno, nel nostro sistema di valori ovvero nei codici mo- 
rali, e anche nel nostro sistema politico. Tanto per fare un 
esempio, investire con l'auto un cane ci farebbe sentire 
molto peggio che pestare un insetto. Mangiamo tonno 
che è stato catturato senza mettere in pericolo la vita dei 
delfini. Gli attivisti per i diritti degli animali di solito non 
scagliano i loro attacchi contro gli scienziati che lavorano 
con le lumache di mare, ma li rivolgono contro coloro che 
lavorano con gatti e scimmie. Riteniamo che sia di impor- 
tanza essenziale salvare le balene dall’estinzione, ma sono 
ben pochi gli insetti che inseriamo nella lista delle specie 
da salvare, sempre ammesso che qualcuno ne sia stato in- 
cluso. In breve, la nostra stessa natura sociale non ci per- 
mette di essere obiettivi sulle basi biologiche del compor- 
tamento e del sistema nervoso, sia nostro sia di altri ani- 
mali. Ciò influenza la scelta degli animali da studiare; pro- 
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muove il ricorso a confronti inappropriati fra ratti, gatti e 
scimmie; ci spinge a estrapolazioni errate dalle scimmie 
agli esseri umani, senza tenere conto della natura derivata 
di certe caratteristiche. 

Le varie linee evolutive sono cambiate in modo diver- 
so nel corso del tempo. Alcuni animali riflettono, perciò, 
stati più primitivi (in quanto cambiati di meno) ed altri 
Stati più avanzati (in quanto cambiati di più). Quest’ulti- 
ma condizione non è dovuta a un processo lineare che 
attraversa tutti i gruppi esistenti ma si è realizzata, spesso 
in maniera indipendente, in un numero elevato di linee 
differenti (come possono essere, per esempio, i delfini, i 
pongidi e gli esseri umani). Sfortunatamente la maggior 
parte degli scienziati vede ancora i cervelli umani come 
«ì più evoluti» e i cervelli degli altri animali come una 
versione leggermente inferiore o degradata del cervello 
umano. Questa visione non solo ingloba elementi teorici 
come la nozione secondo cui «l’ontogenesi ricapitola la 
filogenesi» (ovvero, i diversi stadi dello sviluppo di un or- 
ganismo riflettono le diverse fasi dell'evoluzione), ma 
suggerisce anche che l'evoluzione sia un processo lineare 
0 semplicemente additivo, e promuove l’idea che le aree 
cerebrali di «ordine superiore», le quali sostengono com- 
portamenti come il linguaggio, la cognizione e persino la 
coscienza, si distinguerebbero in quanto parti che si sono 
sovrapposte a un «cervello animale inferiore», 

Vediamo ora due esempi di aree cerebrali considerate 
di ordine superiore negli esseri umani e qui reinterpretate 
in chiave evoluzionistica. L'analisi comparata dei cervelli 
di altri mammiferi può essere utile per inferire ipotesi sul- 
le radici e le regole delle aree di «ordine superiore». Il pri- 
mo esempio è la corteccia prefrontale, regione che viene 
Vista come il tratto distintivo dell'evoluzione del cervello 
umano ed è ritenuta un’addizione al cervello verificatasi 
nel corso dell'evoluzione della nostra specie. Esaminando 
la corteccia prefrontale secondo una prospettiva compa- 
rata o evoluzionistica, si può rilevare che essa deriva da 
un sistema molto antico, il sistema olfattivo; nella linea 
evolutiva umana questa corteccia si è modificata insieme 
con l'espansione della corteccia sensoriale, a cui è colle- 
gata tramite vie multisinaptiche. In tutti i mammiferi 
sono conservate (omologhe) alcune vie orbitofrontali, si- 
mili a quelle presenti nei primati non umani e, presumi- 
bilmente, anche nell'uomo. Per esempio, tutti i mammi- 
feri che sono stati studiati presentano connessioni tra la 
corteccia piriforme e la corteccia orbitofrontale, e fitte 
connessioni di entrambe queste cortecce con l’amigdala. 
Inoltre nei primati la corteccia orbitofrontale riceve input 
indiretti dalla corteccia sensoriale di ordine superiore 
(Kupfermann, 1991). Nella specie umana la corteccia or- 
bitofrontale può essersi ingrandita fino a trasformarsi in 
corteccia prefrontale (composta di varie suddivisioni) e 
questa espansione probabilmente è correlata all’espansio- 
ne della neocorteccia sensoriale. Benché nei diversi ordi- 
ni di mammiferi possa esservi una certa sovrapposizione 
di funzioni della corteccia orbitofrontale mediata da vie 


Homo sapiens (uomo) 


Tachyglossus aculeatus (echidna) 


14.9 Localizzazione ed estensione della corteccia «prefro 
{in grigio) în tre specie. | cervelli sono stati disegnati, portandoli 
‘approssimativamente alla stessa grandezza. Negli esseri umani la 
prefrontale occupa una proporzione dell'intera neocorteccia È 
che negli altri primati, come i macachi. In altre specie, come l'echid 
si è evoluta in modo dipendente una corteccia prefrontale molta e 
(in termini relativi è più grande che negli esseri umani). Probabilm 
la natura della pressione selettiva che ha portato a questa 

è stata piuttosto diversa negli esseri umani e nell'echidna, quindi 
le cortecce prefrontali dei due gruppi non sono analoghe, 


neurali omologhe, nel cervello umano questa 
corticale è stata cooptata a svolgere una gamma di 
zioni più diversificata. i 

Un dato interessante è che altri mammiferi (com 
chidna) hanno acquisito, in modo del tutto indipen de 
l'«addizione» di una grande corteccia prefrontale 
14.9). Tuttavia, per quanto riguarda questa specie, 
sociamo automaticamente tale espansione a un aum 
di intelligenza o a uno stato «più evoluto». L’ecl 
partiene all'ordine dei monotremi [lo stesso ordine a 
appartiene anche l’ornitorinco], la linea che iniziò ad 
gere molto presto nella linea evolutiva dei mamm 
ca 200 milioni di anni fa). Si ritiene che questi mamn 
che depongono uova (5) rappresentino una forma di 


(°) È la sottoclasse dei Prototeri, che si distingue dai 
(mammiferi marsupiali) e dagli Euteri (mammiferi place 
IN.d.T.]. 
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o di scimmia del Nuovo Mondo 


} Nucleo cuneato di aoto (tronco encefalico) 


liferi primitiva (il che non va confuso col rappresentare 
na forma primitiva di ascendente comune) e il loro reper- 
rio comportamentale è considerato piuttosto limitato in 
nfronto a quello degli esseri umani. È solo la nostra vi- 
done antropocentrica a indurci a identificare l'espansione 
i questa regione cerebrale con un intelletto più evoluto. 
:bbene l'evoluzione della corteccia prefrontale sia chiara- 
mente collegata con le abilità umane più complesse, la sua 
resenza non è di per sé il segno distintivo di uno stato 
volutivamente avanzato della neocorteccia. 
| l’altro esempio di cui ci occuperemo è l'area di Broca. 
t'area è in genere ritenuta un’addizione alla cortec- 
umana specificamente dedicata al linguaggio; ma 
zzando l'area di Broca in una prospettiva evoluzioni- 
tica, l'idea che si ricava è ben diversa. È noto, da un gran 
numero di esperimenti condotti sulle cortecce motoria e 
sensoriale in una vasta gamma di mammiferi, che le spe- 
cializzazioni morfologiche e comportamentali sono asso- 
ciate a specializzazioni corticali. Tali specializzazioni soli- 
tamente si presentano come un aumento in dimensioni, 
oppure come una modularizzazione, dell'area corticale 
che rappresenta l’epitelio sensoriale o il gruppo muscola- 
teche si è specializzato (Figura 14.10). 
Per esempio, nell’ornitorinco si è evoluto un becco 
con una peculiare distribuzione di meccanosensori (tat- 


(d) Corteccia somatosensoriale 
di aoto 


(c) Nucleo ventrale posteriore del talamo 
di scimmia scoiattolo 


14.10 Rappresentazione della 
mano a tutti i livelli del sistema 
nervoso, nel primati del Nuovo 
Mondo. (a) La mano glabra 

è una struttura specializzata 

dei primati, adattata all'esplorazione 
tattile, al riconoscimento degli oggetti 
e a movimenti finalizzati ad afferrare 
e impugnare gli oggetti per un certo 
fine. Una rappresentazione 
notevolmente amplificata di questa 
struttura compare nel nucleo cuneato 
del tronco encefalico (b), nel nucleo 
ventrale posteriore del talamo (c) 

e nelle aree somatosensoriali parietali 
anteriori della neocorteccia (d). 

II rosso indica l'estensione di nuclei 

‘e campi associati alla rappresentazione 
specializzata. (b) Adattata da Florence 
e Kaas (1995), (c) Adattata da Kaas 
etal. (1984). (d) Adattata 

da Merzenich et al. (1978). 

[Legenda: face, muso; arm, arto 
‘anteriore; hand, mano; leg, arto 
posteriore; foot, piede, anche 
abbreviato in ft; trunk, tronco; tail, 
coda; vpm, ventrale posteromediale; 
vpl, ventrale posterolaterale.] 


to) connessi con un nuovo tipo di recettori sensoriali, 
detti elettrocettori. Insieme a essi si sono evoluti pro- 
grammi motori specializzati, tali che le oscillazioni del 
becco aiutano l’ornitorinco a localizzare e a identificare 
la preda. La rappresentazione del becco lungo l’intero 
neurasse, e in particolare nella neocorteccia, ha subìto 
modificazioni notevoli. Questa trasformazione ha assun- 
to la forma di un aumento nella quantità di spazio neu- 
rale dedicato alla struttura specializzata e ai suoi recetto- 
ri, come pure di programmi motori specializzati che ge 
nerano i comportamenti di ricerca del cibo associati col 
becco. 

Gli esempi di specializzazioni neurali che riflettono 
specializzazioni morfologiche abbondano. Per esempio, 
alla mano glabra della maggioranza dei primati e del pro- 
cione corrisponde una rappresentazione amplificata, lun- 
g0 l’intero neurasse; la stessa cosa vale per il naso della 
talpa dal muso stellato. Queste specializzazioni neurali 
sono comparse in maniera indipendente, nonostante ri- 
siedano tutte nell’area somatosensoriale primaria e sem- 
brino aver seguito le stesse regole per la specializzazione. 
Quindi, benché tutti i mammiferi siano dotati di un’area 
somatosensoriale primaria ($1), solo nella corteccia del- 
l'ornitorinco la rappresentazione del becco ha subìto una 
modificazione così rilevante. Una modificazione simile si 
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riscontra anche per la rappresentazione del naso nella 
talpa dal muso stellato, e per la rappresentazione della 
mano nel procione e in alcuni primati. 

Per quanto riguarda gli esseri umani, se considerassi- 
mo i cambiamenti di densità e distribuzione dei recettori 
nella lingua, nelle labbra e nei denti, e i cambiamenti 
nella struttura fisica della laringe e nei programmi motori 
a essa associati, allo stesso modo in cui consideriamo le 
specializzazioni negli altri mammiferi, arriveremmo a ve- 
dere l’area di Broca in modo molto diverso. Non la ve- 
dremmo più come il frutto di un'addizione verificatasi 
nel cervello umano, ma piuttosto come un’area che è 
presente nella maggior parte dei mammiferi, e certamen- 
te in tutti i primati, ma che negli esseri umani è altamen- 
te derivata. 

Il fatto di essere una caratteristica derivata dipende 
dall’amplificazione della rappresentazione corticale della 
faccia e delle strutture orali nella corteccia premotoria 
(PM), come pure nelle aree M1 e S1, in conseguenza di, 0 
insieme con, i cambiamenti periferici. Come nelle altre 
specie che hanno specializzazioni motorie e sensoriali, 
l’uso di queste strutture è controllato da cambiamenti 
nelle connessioni e nei programmi motori (per esempio, 
il naso della talpa dal muso stellato è usato per l'esplora- 
zione; il becco dell’ornitorinco per l'oscillazione; la mano 
dei primati per afferrare e tenere stretti gli oggetti). Nel 
caso dell'area di Broca, si sono formate interconnessioni 
con regioni specializzate per l'udito (come l’area di Wer- 
nicke). Quindi, mentre tutti i mammiferi hanno un'area 
MI e certamente tutti i primati hanno un’area PM, solo 
negli esseri umani le rappresentazioni sensoriali e moto- 
rie delle strutture orofacciali si sono modificate in questo 
modo. 

L'analisi comparata suggerisce che la spiegazione più 
aderente al principio di parsimonia e più compatibile con 
i dati biologici è che la modificazione del cervello umano 
nota come area di Broca ha controparti omologhe negli al- 
tri primati, e certamente rispetta regole altamente restritti- 
ve per la modifica dei campi corticali. Tuttavia la forma- 
zione di nuovi pattern di connessione, insieme alle chiare 
differenze comportamentali generate da questa regione 
corticale, indicano che essa non è analoga. Dato interes- 
sante, Broca stesso notò che le aree cerebrali coinvolte nel 
linguaggio articolato potevano avere due tipi di spiegazio- 
ni (si veda Greenblatt, 1984). La prima (da lui favorita) era 
che prendano parte alla funzione intellettiva umana; la se- 
conda, che partecipino alle funzioni cerebrali coinvolte 
nel movimento o nel sistema motorio. 

Rigettare l'idea di una «scala gerarchica della natura» 
per invocare, invece, la storia dei cambiamenti (radici) e i 
supposti meccanismi (regole) che nel tempo generano 
tali cambiamenti negli altri mammiferi, significa acquisi- 
re la possibilità di formulare ipotesi più pregnanti e di- 
versificate su comportamenti cognitivi specifici. E queste 
ipotesi saranno più obiettive, meno antropocentriche e 
più compatibili con la neurobiologia evoluzionistica. 


Cervello e adattamento 


1 ricercatori che studiano il comportamento con 
proccio evoluzionistico pensano che il cervello 
moderno sia un adattamento al mondo quale esso 
tempo delle società di cacciatori-raccoglitori che 
no nel Pleistocene, circa 100.000 anni fa. Ciò è sti 
bilito tenendo conto della lentezza con cui si svil 
nuovi adattamenti. Il nostro sistema uditivo, 
pio, non è adattato a eventi sensoriali come un rodi 
roll ad alto volume. Ecco perché chi suona hard ri 
pubblico che lo ascolta spesso portano tappi per le 
chie, sollevando la domanda sul perché, tanto 
minciare, suonano la loro musica così forte. Con 
mo ora le strutture sociali. Ai tempi delle tribù di 
tori-raccoglitori, i gruppi umani raramente Vi 
cinquanta unità. Le grandi città e le strutture sod 
oggi, come gli apparati burocratici degli stati, st 
gono i nostri cervelli a grandi sfide. Così, qua 
mo alle funzioni del cervello moderno e a ciò 
riesce a fare o a non fare bene, dovremmo se 
derare quali erano i problemi che gli antichi 
raccoglitori si trovavano a dover risolvere. 
Questa teoria ha assunto una nuova valenza nel 
dio sul processo di decisione. W.T. Wang (1996) ha; 
nuto che i meccanismi per la formazione delle d 
si sono evoluti in un contesto sociale particolare. E 
tolinea soprattutto ìl fatto che, per la maggior part 
loro storia evolutiva, gli esseri umani sono vissuti i 


formulare decisioni sia ritagliata su tali contesti ( 
contesti sociali diversi il modo in cui prendiamo. 

sioni potrebbe essere differente. L'idea è affasci 
movimento ha cercato di introdurre il pensiero 
nistico nella psicologia cognitiva. Gli esperim 


formulazione» (framing effect). In un esperimento di 
si presentano ai soggetti due scelte riguardanti un ] 
situazione rischiosa come, per esempio, decidere 
due trattamenti applicare per scongiurare una po I 
catastrofe sanitaria. Nella classica dimostrazione dii 
sto effetto fornita da Tversky e Kahneman (1988 
tamenti sono presentati con una formulazione p 
oppure negativa (per esempio, come trattamenti che 
vano vite umane» oppure che «minimizzano le perdi 
Il risultato fondamentale, qui, è che il comportam 
assunzione del rischio differisce nelle due 
Quando il trattamento è presentato in modo pos 
persone propendono per quella scelta, che ritengo 
cura; quando invece è formulato in forma negativa 
pendono per opzioni che sembrano offrire maggiai 
babilità. L'effetto della formulazione è una dim 
dell’irrazionalità umana 0, più specificamente, 
che il processo umano della decisione non si 
camente con un'analisi costi/benefici. 
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enti sono, per molti aspetti, adattati a una vita più 
nplice, la vita degli esseri umani all'età della pietra. A 
tempo dovevamo essere pronti a difenderci, scoprire 
imbrogli, interpretare le espressioni facciali degli altri, 
‘arci il cibo, evitare l’incesto, riconoscere i parenti, 
e nel pensiero delle persone per capirne le intenzio- 
i. La nostra mente non è istintivamente portata a con- 
videre obiettivi con altri. Siete mai stati a una riunione 
fogrammatica per decidere una strategia di intervento? 
vuole fortuna, forza di persuasione e forza tout court 
convincere un gruppo di persone, ciascuna con un 
oprio modo di ragionare, a trovarsi d'accordo su una 
qualunque cosa. 
Secondo la teoria evoluzionistica, queste speciali capa- 
si sono sviluppate da adattamenti separati e distinti. 
Il sistema cognitivo che si è strutturato tramite l'evolu- 
one non è un sistema unificato che funziona trovando 
ioni speciali ai singoli problemi. Questo punto di 
fondamentale importanza, il cuore stesso della prospetti- 
Ya evoluzionistica, è in accordo con i risultati di moltissi- 
‘me ricerche di neuropsicologia. Lesioni cerebrali localiz- 
possono portare alla perdita di certe abilità, per 
esempio alla capacità di riconoscere i volti, ma lesioni lo- 
ate possono anche avere su funzioni specifiche un 
fo così lieve da risultare sconcertante. Quest'ultimo 
riflette molto probabilmente l'incapacità dell’osser- 
ore di sottoporre al paziente test opportuni. Cioè il 
paziente probabilmente ha davvero qualche deficit, ma i 
est dell’esaminatore o sono errati o non abbastanza sen- 
per rilevare il disturbo. Oppure, secondo una spie- 
azione alternativa, l'impossibilità di rilevare un deficit 
Iò significare che meccanismi sviluppatisi nel cervello 
‘per certe funzioni possono intervenire a risolvere anche 
altri tipi di problemi. Un cacciavite può allentare le viti, 
ma può anche aprire barattoli di vernice. 

Quando cerchiamo di scoprire come funziona il cer- 
vello, la nostra attenzione dovrebbe concentrarsi sulla 
Scoperta degli adattamenti, ovvero quei meccanismi fisici 
strutturali, o neurali, che compongono i nostri cervelli. 
Come abbiamo già sottolineato, concentrarsi sugli adat- 
tamenti e non sugli eventi collaterali a esso associati è 
Una regola importante, ma spesso trascurata, Le ossa 
sono un adattamento, il loro candore è invece una conse- 
guenza secondaria — un epifenomeno —- del calcio, che 
conferisce alle ossa la loro robustezza. Il calcio era dispo- 
nibile nell'ambiente e fu usato per costruire l'impalcatura 
figida delle ossa. Se vogliamo studiare le ossa e il modo 
in cui si sono formate, sarebbe un errore soffermarsi ad 
analizzare il fatto che sono bianche. Quando consideria- 
mo perché un dato carattere si è evoluto, dovremmo 
semplicemente distinguere tra fattori prossimi e cause ul- 
time. I fattori prossimi sono quelli più vicini; fanno parte 
di una struttura, ma non è detto che la loro presenza sia 
tra le cause che hanno portato all’evolversi di quella 
struttura. 


Molteplici livelli di adattamento nel cervello 
———_ÉÌ__222n2122z11212=_> 


È facile vedere che nei primati gli adattamenti si sono 
sviluppati gradualmente a partire dai sistemi sensoriali 
primari, come il sistema visivo e quello uditivo. Abbiamo 
anche adattamenti per comportamenti più complessi, 
come la capacità di avere una teoria della mente relativa 
a un’altra persona. Guardiamo un altro essere umano e 
subito formuliamo una teoria sulle sue intenzioni verso 
di noi e su come dovremmo rispondere. A questi livelli 
operano — e devono essere compresi — i processi evolutivi. 

A un livello di analisi più semplice, lo studio della vi- 
sione, il ricercatore di oggi può indagare su fatti non 
troppo diversi da quelli che costituivano il paesaggio del 
Pleistocene. Dopo tutto il mondo fisico della luce e degli 
oggetti non è cambiato molto. Il nostro sistema visivo si 
è strutturato in modo da catturare un'immagine retinica 
bidimensionale e trasformarla in una rappresentazione 
realistica della scena visiva. David Marr del MIT è stato il 
primo a individuare i problemi di fondo associati al chia- 
rire come funziona la visione. Marr (1982) ha infatti af- 
fermato: «Cercare di comprendere la percezione studian- 
do solo i neuroni è come cercare di capire il volo degli 
uccelli studiando soltanto le penne: è semplicemente im- 
possibile. Per capire il volo degli uccelli dobbiamo cono- 
scere l’aerodinamica; solo allora la struttura delle penne e 
le diverse forme dell'ala acquisteranno un significato». 

Marr godeva di un’ampia e meritata fama di genio e il 
suo campo di indagine ha subîto un danno irreparabile 
alla sua morte, avvenuta quando era ancora molto giova- 
ne. All'epoca Marr stava lavorando a un'analisi computa- 
zionale di ciò che più gli premeva capire. In termini ge- 
nerali, egli amava distinguere in qualunque dispositivo 
per l'elaborazione di informazioni, che si trattasse di un 
registratore di cassa o di un cervello, tre diversi livelli. In 
sintesi, questa era la logica sottesa alle idee di Marr: pri- 
mo, i dispositivi per elaborare informazioni sono costrui- 
ti in modo da risolvere problemi. Secondo, essi risolvono 
i problemi grazie alla loro struttura. Terzo, la struttura di 
un tale dispositivo diventa esplicabile quando sia noto il 
problema che esso è deputato a risolvere, e perché è.stato 
elaborato proprio per quel problema e non per un altro. 

È stato possibile fare un po' di luce su questi punti, nel 
momento in cui i ricercatori che lavorano nel campo del- 
l'intelligenza artificiale hanno provato a costruire un di- 
spositivo in grado di analizzare una scena visiva nel 
modo in cui lo farebbe un essere umano, Per prima cosa, 
Marr si rese conto che la funzione evolutiva della visione 
consiste nell'analisi della scena visiva: il cervello deve ri- 
costruire un modello delle condizioni presenti nel mon- 
do reale a partire da una configurazione bidimensionale, 
ovvero dalle informazioni che si raccolgono sulla retina. 

La prima scoperta fu che l’analisi della scena visiva era 
molto più complessa di quanto ci si era immaginati. Un 
oggetto semplice situato sulla linea dell'orizzonte appare 
completamente diverso nella luce del mattino, rispetto a 
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COME FUNZIONA IL CERVELLO 


Lezioni da una rana 


Esempi straordinari illustrano come la teoria dell'evoluzione abbia 
portato a profonde intuizioni sulla funzione del cervello. L'esempio 
forse più famoso è il lavoro di Jerome Lettvin, uno dei padri delle 
neuroscienze modeme e uomo d'intelletto estremamente vivace. 
Nel 1959 insieme ad alcuni collaboratori scrisse un lavoro divenuto 
famoso, intitolato «Che cosa ci dice l'occhio della rana sul cervello 
della tana». Rompendo con la tradizione, Lettvin si poneva doman- 
de sul sistema visivo, a partire dalla conoscenza di come una rana 
vede il mondo. 

Prima del lavoro di Lettvin, l'occhio era considerato un organo 
che traduceva un'immagine in impulsi elettrici, dopo di che interve- 
niva il cervello a selezionare e interpretare queste informazioni reti- 
niche. Il grande fisiologo americano H.K. Hartline portò prove a so- 
stegno di questa idea nel 1938, studiando la retina per mezzo di 
semplici punti chiari e scuri. Usando questi stimoli astratti, Hartline 
e I suoi collaboratori giunsero alla conclusione che la retina della 
rana trasmetteva al cervello informazioni sul grado di luminosità de- 
gli oggetti, e che le cellule gangliari della retina avessero un'unica 
funzione, e cioè quella. > 

Lettvin ha cambiato radicalmente questa interpretazione, Nel re- 
gistrare l'attività delle cellule gangliari della rana mentre ne stimola- 
Va il sistema visivo con insetti, ramoscelli e altro materiale rilevante 
dal punto di vista ecologico, l'équipe di Lettvin ha scoperto che esi- 
stono vari tipi di cellule gangliari, cinque per l'esattezza. In parole 
semplici, Lettvin ha dimostrato quanta informazione sia eliminata 
da sistemi biologici come la retina. L'evoluzione ha fatto in modo 
che il cervello della rana non rilevi nell'ambiente visivo le cose di cui 
l'animale non ha bisogno per sopravvivere. Quindi il cervello di un 
maschio di rana non spende energia per notare l'attrice Melanie 
Griffith, ma per seguire il movimento delle ranocchie sì, 


quando il sole raggiunge lo zenit a mezzogiorno, e a quan- 
do il sole tramonta sull’orizzonte opposto. Il sistema visi- 
vo primario deve perciò contenere un sistema altamente 
complesso e specializzato, sviluppatosi in modo da tenere 
conto di questa naturale progressione della luce durante il 
giorno e da consentirci al tempo stesso di percepire l’og- 
getto come costante. In secondo luogo i ricercatori scopri- 
rono che il nostro sistema visivo è in grado di apprendere 
molte più informazioni su una scena visiva di quante non 
sia in grado di apprenderne qualsiasi apparecchio costrui- 
to dall'uomo. Il sistema visivo porta incorporati molti 
adattamenti che gli consentono questa funzione, tutti 
specifici per la visione. Infine — e qui viene la parte più dif- 
ficile— il nostro sistema visivo deve avere incorporata una 
componente cognitiva, la quale ha dedotto che gli oggetti 
del mondo reale hanno regolarità che consentono oppor- 
tune computazioni. Questa componente incorporata è ciò 
che gli studiosi dello sviluppo chiamano conoscenza im- 
plicita con una base biologica, una proprietà che si mani- 
festa già nei lattanti e nei bambini piccoli. 


TABELLA 14,1 Tipi di rivelatori 


1. Rivelatori di margini a lunga durata (SED, da si 
detectors). Questi rivelatori mostravano il massimo i 
quando un margine piccolo e in movimento ei a 
campo recettivo e vi restava. | margini immobili 0 
evocavano risposta. 


2. Rivelatori dî margini convessi (CED, da convex-edge 
Questi rivelatori erano stimolati principalmente da 
getti scuri con profilo convesso, come sono gli 
insetti. 


3. Rivelatori di margini in movimento (MED, da 7 
tectors). Questi rivelatori erano sensibili Soprattutto ai 
che si spostavano dentro e fuori i campi recettivi, 


4. Rivelatori di abbassamento della luce (DD, da di 
tors). Questi rivelatori rispondevano soprattutto alle 
dell'intensità di luce, per esempio un'ombra che impi 
mente si stendeva sopra la rana. 


5.. Rivelatori dell'intensità di luce (LIO, da ligh-intensiy dete 
Le risposte di queste cellule erano inversamente p 
all'intensità della luce, in quanto erano più sensibili 
fioca. 


Salendo verso adattamenti più complessi, come 
quelli associati alla risoluzione dei problemi, lo scam 
sociale e questioni simili, le nozioni che possiamo tra 
dal mondo di oggi probabilmente non ci sono altrettan 
utili. La maggior parte degli studi non tiene in consider 
zione il modo in cui i problemi sociali venivano affront 
dagli esseri umani nell'età della pietra. Molti tentat 
odierni di capire i processi razionali umani si fondani 
l'utilizzo di problemi artificiali sviluppati per il setting 
laboratorio. Eppure i nostri cervelli sono adattati a risol 
re soltanto problemi del mondo reale. Per esempio, mo 
problemi di logica riguardanti lo scambio sociale risulta 
sconcertanti per gli studenti dei primi anni di universit 
perché proposti in termini astratti. 

Il fallimento nel risolverli significa forse che questi stu 
denti mancano di logica? No, perché quando lo stes 
problema viene presentato sotto forma di una storia isf 
rata alla vita reale, per esempio su come ottenere una bin 
0 del cibo, il sistema logico degli stessi ragazzi funzion 
perfettamente. 
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leda Cosmides (1984) ne ha ottenuto una dimostra- 
one di estrema chiarezza. A questo scopo ha modificato 
test sviluppato da Peter Wason per dimostrare come 
isone con un basso grado di istruzione siano in grado 
‘eseguire un semplice compito di logica. Provate voi 
. Ogni cartoncino porta da lato un numero e dall’al- 
0 una lettera. Esaminate le seguenti quattro carte: 


lla retina di rana. Le cellule gangliari sono più vicine alla parte anteriore dell'occhio rispetto ai fotorecettori, i quali sono più lontani dalla 
linosa ma devono essere attraversati dalla luce prima che l'elaborazione nelle cellule gangliari possa avere luogo. 


non sapete che fare? Considerate adesso il seguente pro- 
blema. Fate il buttafuori in un locale e il vostro lavoro 
consiste nell’impedire che gli avventori al di sotto dei 21 
anni bevano birre o alcolici al bar. Le carte qui sotto ri- 
portano da un lato l'età e dall'altro che cosa sta bevendo 
l'avventore. Di nuovo, quali sono le carte che dobbiamo 


girare? 


Birra Bibita 25 17 


Il compito è semplice. Dovete determinare se la se- 
e regola ha delle eccezioni: se un cartoncino ha una 
) su un lato, sull'altro lato deve avere un 3. Quali carte 
lovete girare per scoprire se è vero? Vi sentite confusi e 


Con questo tipo di compito la mente scatta subito in 
azione. Risulta ovvio che le carte da girare sono la prima e 
l'ultima, esattamente come nell'esempio astratto di pri- 
ma. Perché succede questo? Secondo la spiegazione pro- 
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posta da Cosmides e Tooby (1992), nel nostro cervello sa- 
rebbe incorporato un sistema per svelare gli imbrogli, si- 
stema che è stato una componente cerebrale necessaria 
sin da quando abbiamo cominciato, come specie, a vivere 
in gruppi sociali. Dal momento in cui la sopravvivenza di- 
pende da ciò che fa il gruppo, anziché il singolo indivi- 
duo, ci deve essere un modo per garantire che l’idea collet- 
tiva funzioni come dovrebbe. In altri termini, saremmo 
davanti alla prima manifestazione di un contratto sociale, 

Il punto importante, qui, è che lo scambio sociale può 
essere espresso da una frase condizionale, del tipo: se pren- 
di un beneficio, devi anche accettare di pagarne il costo. Per 
giocare sul campo di golf di un hotel, per esempio, bisogna 
essere clienti di quell'hotel. Un imbroglione è una persona 
che vuole godere di un certo beneficio senza pagarne il 
prezzo. Le persone sono piuttosto brave a svelare le viola- 
zioni di tali regole condizionali (cioè a prendere i potenziali 
imbroglioni), mentre non riescono a scoprire le potenziali 
violazioni di regole puramente descrittive. Vediamo un 
esempio di quest’ultima affermazione: se un uomo porta 
uno smoking, allora deve portare anche una cravatta a far- 
falla. In studi condotti su studenti liceali negli Stati Uniti e 
in Germania, il 75-90% dei soggetti ragionò correttamente 
sullo scambio sociale, a fronte del 4-25% nel ragionamento 
su regole astratte o descrittive. Scoprire i potenziali imbro- 
glioni è un problema evolutivo importante: quelli che non 
erano capaci di farlo venivano ingannati più spesso e [forse] 
non sono entrati nel novero dei nostri antenati. 

Questo interessante lavoro si basa sulle teorie di Ro- 
bert Trivers (1971). Molti anni fa Trivers, oggi alla Rut- 
gers University, dimostrò che gli elementi dello scambio 
sociale si fondano sull'evoluzione dell’altruismo recipro- 
co. Grazie alla reciprocità, il dare e l'avere nei rapporti so- 
ciali all'incirca si equivalgono. I sistemi cognitivi, psico- 
logici ed emotivi associati alla reciprocità ci permettono 
di sviluppare e mantenere relazioni di amicizia con per- 
sone a cui non siamo uniti da vincoli di parentela. I bam- 
bini riconoscono implicitamente la natura reciproca delle 
amicizie, e rifiutano a livello sociale quelli che non han- 
no l'abitudine di contraccambiare. 

Dagli scambi sociali e dalla «titolazione» della recipro- 
cità scaturiscono molte emozioni. Trivers ha sostenuto 
che lo scambio sociale sia regolato da molte reazioni 
emotive. Se in una relazione sociale diamo di più di 
quanto prendiamo, ci sentiamo arrabbiati; se prendiamo 
più di quanto diamo, ci sentiamo in colpa. Il senso di 
colpa motiva a restituire il favore, mentre la rabbia agisce 
da motivazione a rompere la relazione con le persone che 
imbrogliano, che non ricambiano. 


Selezione sessuale e pressioni evolutive 
sul comportamento 


Il sesso ha allo stesso tempo aspetti chiari e oscuri. 
Darwin era ben conscio dell’azione della selezione natu- 


rale, ma non riusciva a spiegarsi perché masch 
ne differiscono così tanto, dato il loro comune ol 
di riuscire a sopravvivere nella stessa nicchia 
facile capire perché gli organi genitali sono differet 
perché c'è tanta differenza anche nel compo 
nella struttura corporea? 

Alcuni mettono in discussione l'opportunità d 
guere tra selezione sessuale e selezione naturale, 
nenti studiosi come Steven Gaulin della Un 
Pittsburgh (1995) hanno sostenuto la correttezza 
distinzione. Gaulin, che per anni ha indagato mil 
mente il problema della selezione sessuale, ha af 
che la distinzione fra selezione sessuale e selezione 
rale può spiegare perché si sono evoluti, e si sono 
nuti, caratteri ecologicamente inutili come i gi 
chi delle corna dei cervi maschi. Mentre sono d 
inutili per funzioni come procacciarsi il cibo, ques 
ratteristiche sono importanti per intensificare i cor 
sessuali. Per fare un’analogia, si potrebbe dire che 
andare in giro per la città su una Honda, ma una € 
te rossa trasmette un messaggio differente. 

La vita sessuale dei cervi fornisce una chiara ill 
zione di come la selezione faccia imboccare percor 
vergenti ai due sessi. Dopo che una cerva si è acco 
ta e ha concepito il massimo della prole che può 
rare in una gravidanza, non sente il bisogno di 
contatti sessuali, Il maschio, invece, può massimizz 
suo successo riproduttivo continuando a ing 
quante più femmine può. Perciò, qualunque event 
matico capace di aumentare la fitness riproduttiy 
maschio verrebbe selezionato a favore; lo stesso non 
cadrebbe, invece, per un analogo cambiamento n 
femmina. La femmina infatti non ne avrebbe al 
dagno, dato che ha già raggiunto il suo limite ripi 
tivo (Figura 14.11). 

Questo modello riscontrato nei mammiferi prese 
delle eccezioni, e proprio da tali eccezioni risulta 
ta l'idea che selezione sessuale e selezione naturale 
due fenomeni distinti. In primo luogo, nei ma 


14.11 Tipica morfologia di una femmina di cervo (a), che investé 
energia nell'allevare la sua prole, e di un maschio poligamo (b), 

il quale compie un grande investimento energetico in una serie di 
palchi, che aumentano la sua capacità di attrarre partner sessuali 

e di sconfiggere nella lotta i rivali. 
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mammiferi le cellule riproduttive sono molto numerose e 
di piccole dimensioni, mentre nelle femmine sono grandi 
ein numero più ridotto. In altri animali il sesso caratteriz- 
zato da una riproduzione veloce è quello femminile, ed è 
il maschio ad accudire la prole. In alcune specie di uccelli 
marini è il maschio a restare nel nido a covare. La femmi- 
na, subito dopo avere deposto le uova, lascia il nido in cer- 
ca di altri maschi così da deporre più uova, che i maschi 
poi coveranno. In questo rovesciamento di ruoli, le fem- 
mine dal «sesso veloce» hanno dimensioni maggiori e co- 
lori più brillanti dei maschi, e sono anche più aggressive. È 
chiaro, allora, che il vistoso piumaggio della maggior par- 
te dei maschi, e delle meno comuni femmine dal «sesso 
veloce», ne aumenta la possibilità di accrescere il proprio 
tasso riproduttivo, il che non significa che non esistano 
Specie monogame. In oltre il 90% delle volpi e degli uccel- 
li i legami di coppia sono profondi perché, se la specie 
deve sopravvivere, entrambi i partner devono partecipare 
attivamente all'allevamento della prole. 

Un'altra differenza significativa tra i mammiferi e gli 
uccelli è che nei mammiferi la gestazione è interna. Ciò 
significa che nei mammiferi il coinvolgimento nella pro- 
le è maggiore per le femmine: si accentua infatti la diffe- 
tenza tra maschi e femmine nell'investimento rispetto 
alla prole, in confronto al tempo che i due sessi dedicano 
all'accoppiamento. Per gli uccelli e per molte specie di 
pesci, la gestazione esterna dà alle femmine la possibilità 
di lasciare ai maschi le cure parentali, cosa molto più dif- 
ficile nei mammiferi. 


Sesso e abilità spaziali 


Troppe storielle si raccontano sulle abilità spaziali delle 
donne confrontate con quelle degli uomini, perché valga 
la pena di menzionarle qui. Mentre una volta erano con- 
Siderate divertenti, oggi assumono un significato contra- 
rio agli odierni valori sociali. Eppure vi sono davvero dei 
fatti molto interessanti. Le abilità spaziali variano effetti- 
Vamente con il sesso, e ciò a causa di pressioni selettive. 
Queste differenze di abilità tra i sessi si osservano sia ne- 
gli esseri umani sia negli altri animali, fatto che suggeri- 
sce che il cervello possa controllare le abilità spaziali in 
modo diverso nei maschi e nelle femmine. 

La selezione naturale dota di abilità basilari per la na- 
Vigazione sia i maschi sia le femmine. Infatti le sfide da 
affrontare sono le stesse per entrambi i sessi, per quanto 
riguarda ricompense e rischi nel trovare il cibo e nelle al- 
tre attività connesse con la sopravvivenza. Ma posto che i 
maschi di una specie siano poligami, la selezione sessuale 
potrebbe cominciare a plasmare differenze tra le abilità 
spaziali dei due sessi. In tal caso, infatti, i maschi potreb- 
bero avere bisogno di abilità spaziali maggiori per trovare 
femmine disponibili all’accoppiamento e poi fare ritorno 
a casa. Questo fenomeno riguarda i mammiferi poligami 
e non i monogami (Figura 14.12). 


Tipica specie di mammifero poligama 


Territorio 


di una femmina di un maschio 


di 


Tipica specie di mammifero monogama 


14,12 Le tipiche forme assunte dal territorio per i mammiferi 
monogami e per quelli poligami. In molte specie poligame il territorio 

di un maschio corrisponde a molti territori, più piccoli, di femmine, 

Nelle specie monogame, in cui le cure parentali di entrambi i genitori sono 
necessarie per allevare la prole, femmine e maschi tendono ad avere 
territori più piccoli e isomorfi. 


Volendo sottoporre a verifica l'ipotesi che i maschi 
poligami hanno abilità spaziali maggiori delle femmine, 
ci si imbatte in un problema: più del 95% delle specie di 
mammiferi sono poligame. Di fatto, differenze tra i sessi 
rispetto alle abilità spaziali sono state trovate nei ratti, 
nei topi e negli esseri umani. Per verificare davvero que- 
sta ipotesi, bisognerebbe disporre di una specie con va- 
rietà monogame e varietà poligame, per poi confrontare 
le abilità spaziali di ciascun gruppo. 

Chiarimenti in tal senso sono venuti da studi sulle ar- 
Vicole selvatiche, cioè i topi campagnoli. La scelta è cadu- 
ta su questi roditori perché esiste una miriade di test ben 
consolidati per saggiarne le abilità e l'apprendimento 
spaziali. Per quanto riguarda le due specie monogame [il 
Microtus ochrogaster (arvicola della prateria) e il Microtus 
pinetorum (arvicola dei pini)], non vi erano differenze si- 
gnificative tra i sessi rispetto all'estensione del territorio 
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14.13. Estensione territoriale mediamente percorsa in trenta giorni 
da arvicole della prateria (Microtus ochrogaster), monogame, e da arvicole 
dei campi (Microtus pennsylvanicus), poligame. Adattata da Gaulin 

e Fitzgerald (1989). 
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14.14. prestazioni fornite nel test del labirinto dalle arvicole 
della prateria (Microtus ochrogaster), monogame, e dalle arvicole dei 
campi (Microtus pennsylvanicus), poligame. Adattata da Gaulin 

e Fitzgerald (1989). 


(home range) (Figura 14.13). Allo stesso tempo la spec 
poligama, promiscua, del Microtus pennsylvanicus (at 
la dei campi) dimostrava enormi differenze tra n 
femmine nell’estensione del territorio. Gaulin e coll 
ratori hanno potuto confermare queste differenze di abi 
lità spaziali sottoponendo le stesse specie a test di labo 
torio. I maschi con territori più grandi hanno dimostrati 
abilità spaziali maggiori (Figura 14.14). 

Essendo riusciti a dimostrare con chiarezza l’esì 
di differenze tra i sessi rispetto alle abilità spaziali, 
ricercatori decisero di appurare se vi erano differenze 
che nelle strutture cerebrali deputate a queste abilità. 
corso del tempo, molte ricerche hanno trovato che l’ipp 
campo è cruciale nei compiti di memoria spaziale. Ucce 
come le cince, i picchi muratori e le ghiandaie hanno w 
l'abitudine di nascondere semi su un'area molto 
Poiché devono possedere straordinarie abilità spaziali pk 
ritrovare il cibo che hanno nascosto, ci si aspetta 
loro ippocampo sia più grande in proporzione al volui 


Arvicole dei pini 


Arvicole dei campi 


Arvicole dei pini 


Arvicole dei campi 


maschi 


14.15. confronto tra il volume dell'ippocampo nelle arvicole 
del pini (Microtus pinetorum), monogame, e nelle arvicole 

dei campi (Microtus pennsylvanicus), poligame. Adattata da Jacobs 
etal. (1990). 
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1 ica e selezione sessuale 


L'eterna questione delle differenze sessuali relative alle abilità ma- 
tematiche è stata studiata in modo approfondito da David Geary 
della Columbia University (1995). Geary ha osservato che non vi 
sono differenze sessuali rispetto alle abilità matematiche primarie, 
biologiche, persino nei primati diversi dall'uomo. E ciò è vero in 
| tutte le culture. Tuttavia vi sono differenze sessuali nelle abilità 
t he secondarie, quel tipo di matematica che si insegna 
nelle scuole del mondo industrializzato. 1 maschi hanno costante- 
«mente prestazioni migliori delle femmine nei problemi di geometria 
e nei word problems (*). Geary ha suggerito che questa capacità 
dipenda da quella sorta di superiorità maschile nelle abilità spaziali 
che è stata osservata in molte specie, e di cui si è parlato anche in 
questo capitolo, In breve, si tratterebbe di un beneficio secondario 
derivante ai maschi dalla selezione sessuale, processo che abbiamo 
— descritto più sopra. — 
Geary ha proseguito la sua indagine dimostrando che gli ormoni 
| sessuali sembrano influenzare indirettamente l'abilità matematica. 
Secondo Geary, la selezione sessuale ha portato nei maschi allo svi- 
“luppo di sistemi neurocognitivi che sostengono la navigazione nello 
| Spazio tridimensionale dotati di una capacità di elaborazione più 


dell'intero cervello, in confronto a quello degli uccelli che 
non nascondono riserve di cibo in questo modo. Ciò è 
esattamente quello che i ricercatori hanno trovato in un 
gran numero di specie, compresa l’arvicola (Figura 14.15). 

Lucy Jacobs e collaboratori alla University of Califor- 
nia, Berkeley (1990), hanno cercato di dare risposta alle 
stesse domande studiando i ratti canguro. In due specie 
di questi ratti, la Jacobs ha trovato che l'ippocampo è più 
grande nei maschi i quali, durante la stagione riprodutti- 
Va, percorrono un territorio più ampio delle femmine. 
Non meno affascinante è il molotro, una specie di uccel- 
lo le cui femmine inseriscono furtivamente le proprie 
liova nei nidi di altre specie. La femmina deve operare 
una perfetta scelta del momento ed esplorare una vasta 
area prima di trovare il nido giusto, di un ospite total- 
mente ignaro e privo di sospetti. Come è prevedibile, l’ip- 
pocampo della femmina di molotro è molto più grande 
di quello del maschio. I maschi non si impegnano in nes- 
Suna di queste attività a ampio raggio: sono l'equivalente 
aviario dei nostri pantofolai. 

Gli ormoni svolgono un ruolo affascinante nello svi- 
luppo delle abilità spaziali (Dawson et al., 1973). I ricer- 
catori hanno dimostrato che, somministrando gli ormoni 
appropriati in una fase precoce dello sviluppo, è possibile 
invertire i pattern tipici dei due sessi in una performance 
in labirinto. Come fanno gli ormoni, ci si potrebbe chie- 
dere, a influire sulla predisposizione genetica per diffe- 
renze sessuali come quelle relative alle abilità spaziali? 

Nell'espressione delle differenze sessuali sono coinvol- 
te le forze ontogenetiche, ovvero le forze che sono al la- 


marcata che nelle femmine. Poiché si sono evoluti nel mondo fisico 
tridimensionale, questi sistemi di navigazione portano incorporate 
informazioni sulla struttura del mondo fisico. Le figure della geome- 
tria euclidea appaiono una rappresentazione matematica dell'orga- 
nizzazione del mondo fisico; quindi il sistema spaziale porta incor- 
porata una comprensione implicita della geometria. | maschi sareb- 
bero più bravi delle femmine in geometria perché l'evoluzione 
avrebbe incorporato nei loro sistemi maggiori conoscenze geometri 
che. Le stesse abilità spaziali possono aiutare a risolvere altri tipi di 
problemi matematici, come i word problems; dato che risolvere que- 
sti problemi diventa molto più facile se le informazioni rilevanti ven- 
gono rappresentate con diagrammi, cioè con raffigurazioni spaziali, 

Da questo studio sono emerse ariche molte differenze sessuali 
negli stili e negli interessi sociali; ciò infiuirebbe sulla superiorità dei 
maschi nelle abilità matematiche. A causa di queste differenze, | 
maschi hanno più probabilità di impegnarsi in problemi ‘matematici, 
Îl che ne accresce ulteriormente l'abilità. 


(*)1 word problems sono problemi presentati in forma discorsiva, come tratti da 
un'esperienza concreta. IMd.T.]. 


voro durante lo sviluppo dell'organismo: in questo caso, 
durante lo stadio fetale. Le vere e proprie differenze gene- 
tiche tra maschi e femmine sono lievi e la loro espressio- 
ne è mediata da fattori quali l'ambiente ormonale locale. 
Per esempio, negli esseri umani affetti dalla sindrome di 
Turner, un disordine neuroendocrino di origine genetica, 
le gonadi restano indifferenziate. Ne risulta un individuo 
fenotipicamente femmina che, deprivato degli androgeni 
e degli estrogeni durante lo sviluppo, possiede abilità 
spaziali significativamente inferiori alle abilità verbali. Lo 
stesso vale per i maschi che durante lo sviluppo speri- 
mentano bassi livelli di androgeni, come nella sindrome 
di Klinefelter, un altro disturbo neuroendocrino a base 
genetica. Anche in questi soggetti si osserva una riduzio- 
ne delle abilità spaziali. 


Evoluzione e fisiologia 


A questo punto dovrebbe essere ormai chiaro che la sele- 
zione naturale ha un ruolo cruciale nel plasmare il cervel- 
lo di una specie (Gazzaniga, 1992). Speciali dispositivi, 
incorporati nel cervello, accrescono la capacità della spe 
cie di riprodursi e diffondersi; tali strumenti variano im- 
mensamente, poiché ogni specie è esposta a una nicchia 
ecologica diversa e a predatori diversi. Poiché non esisto- 
no due specie che utilizzano esattamente lo stesso tipo di 
risorse, e poiché non vi sono due specie esposte esatta- 
mente agli stessi predatori, ogni specie ha anche speciali 
meccanismi di isolamento riproduttivo. Questo è un 
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punto importante da capire; ogni specie ha caratteristi- 
che uniche da trasmettere alla progenie, quindi i recettori 
sensoriali e gli strumenti cerebrali di decodifica sono al- 
quanto peculiari. Questo tema ricorrente è tra quelli fon- 
damentali per chi studia il sistema nervoso. Anche se le 
cellule neurali possono condividere degli elementi e i si- 
stemi nervosi possono essere universalmente composti di 
determinate cellule neurali, ogni sistema nervoso varia 
da una specie a un'altra secondo modalità che trovano 
piena giustificazione nelle specifiche condizioni ecologi- 
che in cui quella specie si sviluppa (Bullock, 1993). 

C'è un bellissimo esempio di coevoluzione di strutture 
biologiche, in cui due specie cercano di adattarsi in modo 
da soddisfare ciascuna i propri bisogni. In una relazione 
predatore-preda, se il predatore sviluppa un vantaggio 
evolvendo nel senso di una fitness più alta, la preda ri- 
sponde evolvendo una mutazione capace di contrapporsi 
alla nuova abilità del predatore, e in questo modo accresce 
il proprio successo riproduttivo. È il caso, per esempio, del 
pipistrello e della farfalla notturna di cui si nutre. 

Diversamente da noi, che usiamo come principale stru- 
mento di navigazione il sistema visivo, i pipistrelli si de- 
streggiano nel loro ambiente emettendo onde sonore ad 
alta frequenza e rilevandone i deboli echi rimandati dalle 
superfici degli oggetti. Nel sistema nervoso del pipistrello 
si sono evoluti adattamenti sofisticati, che dotano l’ani- 
male di una specifica sensibilità a questi deboli echi. Men- 
tre si avvicina a un oggetto quale una farfalla notturna, il 
pipistrello emette più onde sonore per ottenere informa- 
zioni esatte sulla direzione e sulla distanza dell'oggetto 
stesso. A causa del loro specifico sistema di locomozione, 
gli insetti in volo forniscono al pipistrello un gran numero 
di indizi. Poiché un insetto batte le ali per volare, all’orec- 
chio del pipistrello tornano onde ritmiche, riflesso delle 
sue stesse onde sonore che colpiscono la superficie supe- 
riore e inferiore delle ali dell'insetto. Il pipistrello si serve 
di queste onde di ritorno per distinguere tra la farfalla e le 
foglie degli alberi. Con un sistema di rilevazione così pre- 
ciso, è difficile credere che la preda possa avere una qual- 
siasi possibilità di sopravvivere alla caccia. 

Ma nella preda, la nottua [lepidottero della famiglia dei 
Nottuidi], si sono evoluti adattamenti antipredatore che 
impediscono alla farfalla di diventare il prossimo pasto di 
un cacciatore potente come il pipistrello. La nottua ha due 
orecchi, ognuno con due soli recettori, chiamati A1 e A2, 
tramite i quali può percepire un pipistrello in avvicina- 
mento (Figura 14.16). Il recettore A1 risponde ai suoni di 
bassa intensità come quelli prodotti da un pipistrello di- 
stante da 3 a 30 m. Gli orecchi del lepidottero funzionano 
come i nostri per localizzare una sorgente sonora; la farfal- 
la si basa sulla conoscenza fondamentale che il recettore 
più vicino al suono si attiva un po’ prima del recettore più 
lontano. In questo modo la nottua riesce a distinguere se 
il pipistrello sta arrivando da sinistra o da destra. Grazie 
poi a piccole interruzioni nella ricezione del segnale emes- 
so dal pipistrello provocate dal battito delle sue proprie 


ypsilaon), lepidottero della famiglia dei Nottuidi. Quando i suoni 
una frequenza sufficiente, i recettori uditivi stimolano la membra 
timpanica, e ciò a sua volta induce la scarica dei neuroni uditivi, 


ali, la nottua è in grado di determinare se il pre 
trova più in alto 0 più basso rispetto alla sua posizio 
gura 14.17). Se il pipistrello si avvicina a meno di3,m, 
ziano a scaricare impulsi i recettori A2 del lepidottero, 
sibili ai suoni ad alta intensità; la farfalla risponde; 
battendo le ali in modo irregolare, depistando così il 
strello e neutralizzando la sua strategia di rilevazione, 
permette alla farfalla di mettersi in salvo (Figura 14.1 
sistema molto semplice della nottua, composto d 
quattro recettori, si è coevoluto insieme al più s 
sistema sensoriale del pipistrello. Il risultato è la a 
za equilibrata delle due specie. 


Specializzazioni adattative e meccanismi 
dell'apprendimento 


Nelle neuroscienze cognitive il maggior punto di coni 
to fra teoria dell'evoluzione e mente è rappreseni 
la questione della natura dell'apprendimento. Ni 
ria recente delle scienze della mente e del ci 
avuto grande rilievo la concezione che i cervelli deg 
mali e degli esseri umani possiedono un sistema sp 
per l'apprendimento. L'idea è che una qualche a 
nerale del cervello acquisisce informazioni durante 0 
compito di apprendimento, qualunque ne sia il tipo; 
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Forma d'onda 
quadra (pulse) 


Attività del 
recettore A1 


Attività del 
recettore A1 


Attività del 
recettore Al 


Forma d'onda 
quadra (pulse) 


Attività del 
recettore Al 


Ali in alto 


1 ,1 7 (a) La scarica 
differenziale dei recettori A1 situati 
bilateralmente indica da quale 
direzione, sinistra o destra, sta 
arrivando il pipistrello. Il recettore che 
scarica con frequenza più alta 

è quello più vicino alla sorgente 
sonora; in questo modo viene 
individuata la direzione 

da cui il pipistrello si sta avvicinando. 
(b) La scarica simmetrica dei recettori 
AI sui due lati del lepidottero indica 
che il pipistrello è esattamente dietro 
la farfalla. (c) L'interruzione dei suoni 
‘emessi dal pipistrello dovuta 

al battito delle ali della nottua 

e alla loro posizione, indica 

se il pipistrello sta arrivando da sopra 
0 da sotto. 


Ali in basso 


{ Attività del 
recettore A1 


| Stimolo sonoro —! 


tempo prevaleva l’idea dell’associazione semplice che, 
nelle mani dei primi psicologi sperimentali americani, di- 
venne nota come la teoria stimolo-risposta o SR (da stimu- 
lus response) date le opportune contingenze, cioè il giusto 
rinforzo e lo stato cerebrale appropriato, l'apprendimen- 
to ne discende direttamente. 

Negli ultimi anni questa concezione, una volta predo- 
minante, ha subito una profonda revisione. A guidare la 
carica è stato Randy Gallistel (1995) della University of 
California, a Los Angeles, il quale ha sostenuto che vi 
sono molti meccanismi di apprendimento, ognuno con 
una sua specializzazione computazionale nella soluzione 
dei problemi. Gallistel ha preso una posizione molto for- 
te quando ha affermato che i meccanismi per la forma- 
zione delle associazioni SR, tanto propugnati come ubi- 
quitari dagli psicologi, non sono responsabili neppure 
del condizionamento classico e di quello operante. A so- 


stegno delle sue teorie, Gallistel ha portato il caso del tor- 
do migratore (Turdus migratorius), il quale deve apprende- 
re il centro di rotazione del cielo notturno quando è an- 
cora un pulcino. La conoscenza del polo celeste nel cielo 
notturno, acquisita dai tordi migratori in una fase molto 
precoce della loro vita, viene recuperata soltanto quando, 
divenuti adulti, la usano per mantenere la rotta verso sud 
durante la loro prima migrazione (Figura 14.19). La sem- 
plice associazione non sarebbe mai in grado di spiegare 
questa abilità comportamentale. La conoscenza che il 
tordo acquisisce da pulcino non viene utilizzata in quella 
fase della sua vita. Non vi sono contingenze di alcun 
tipo; la conoscenza viene richiamata solo molto tempo 
dopo essere stata acquisita. 

Gli esempi di quello che viene chiamato apprendimen- 
to non associativo (non associative learning) non mancano 
di certo. Il campo dell'etologia — lo studio del comporta- 
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14.18 (a) A1 e A2, recettori molto semplici, funzionano insieme per elaborare le informazioni su suoni di diversa intensità e frequenza. Quando 


il pipistrello è ancora lontano, i suoni di intensità bassa attivano il recettore A1 ma non il recettore A2. Con l'aumentare dell'intensità del suono, A2 inizia. 
a scaricare impulsi, fornendo alla nottua informazioni più dettagliate sulla posizione della sorgente sonora. (b) Il recettore A1 reagisce con forza ai suoni 
ad alta frequenza, che hanno forme d'onda quadra (pulse). Se lo stimolo è un suono costante, la cui frequenza e intensità restano fisse, il recettore AI 


cesserà dopo poco di scaricare. Ciò impedisce un'eccessiva sensibilità della nottua ai suoni persistenti e irrilevanti presenti nell'ambiente, e fa sì che 
il funzionamento di questi recettori sia riservato alle situazioni ecologicamente rilevanti, come l'individuazione di un pipistrello in caccia. 


mento animale in natura, che si contrappone allo studio 
del comportamento in setting di laboratorio, per esempio 
in un labirinto - è ricco di esempi significativi. Un caso 
spesso citato riguarda la capacità degli insetti di appren- 
dere la determinazione di un punto (dead reckoning learning), 
che è la capacità esibita da tutti i tipi di animali, compre- 
so il più semplice degli insetti, di ritrovare la strada di 
casa dopo aver vagato in cerca di cibo. Quando una for- 
mica si allontana dal suo nido, computa e immagazzina 
le informazioni su come trovare la strada per tornare in- 
dietro. Citiamo le parole di Gallistel (1995): «Come tutti i 
meccanismi di apprendimento, anche questo computa e 
memorizza il valore (i valori) di variabili. In questo caso 
il meccanismo computa i valori delle variabili che rap- 
presentano la posizione dell'animale rispetto al suo nido 
0 alla sua base di partenza. Il calcolo equivale a integrare 
la velocità rispetto al tempo» (Figura 14.20). 

Questi esempi hanno indotto vari etologi a ritenere 
che ogni animale possieda tutta una costellazione di 


meccanismi di apprendimento specializzati. La capacità 
di apprendimento esibita in una situazione funzionerel 
be soltanto in quella situazione e in nessun'altra. 
Marler (1991) della University of California a Davis e 
ricercatori hanno definito questi processi meccanismi 
apprendimento problema-specifici (problem-specific leami 
mechanisms). L'aspetto importante per le neuros 
cognitive è il fatto che, quando si cerca di capire in qual 
modo il cervello attua l'apprendimento, occorre 
presente la possibilità che esistano più meccanismi, 
uno soltanto. Nel Capitolo 11 abbiamo visto un 
esempio di questo fenomeno: il fatto che l’attività 
cervelletto è essenziale per rappresentare la relazi 
temporale fra un suono e un soffio d’aria che insorge si 
cessivamente, in modo tale che la risposta venga prodo 
ta al momento giusto. 

Gallistel ha sostenuto che, sebbene i meccanismi 
apprendimento siano molti e diversi, possono tuttà 
avere elementi in comune. È possibile che le operazioni 
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Il Grande Carro alle 9 p.m. 


Il Piccolo Carro 
alle9 p.m. 


Il Piccolo Carro 


alle 4 a,m. Stella 


polare 


e 
L? Da 
fazione circur® 


ll Grande Carro 
alle4a,m, 


14.19 pue delle costellazioni circumpolari meglio visibili sono 

ll Grande Carro e il Piccolo Carro. In questa illustrazione, 

le due costellazioni sono raffigurate come apparirebbero alle 9 di sera 

(9 p.m.) e alle 4 del mattino (4 a.m.) alle latitudini temperate 

dell'emisfero settentrionale in primavera. Gli uccelli migratori apprendono 
ariconoscere il Nord e il Sud osservando la rotazione delle stelle 
circumpolari intorno al polo celeste (molto vicino alla stella polare). 
Adattata da Gallistel (1995). 


computazionali fondamentali siano le stesse. Citando le 
sue parole: 


«In termini informatici, è possibile che tutti questi meccanismi 
usino lo stesso set di istruzioni di base. (Ovviamente, è anche 
possibile di no. Poiché al momento non siamo in grado di spe- 
cificare il set delle istruzioni sottostanti a nessun calcolo che 
sia di una qualche sostanziale complessità, non siamo nella po- 
sizione di poter dire se elaborazioni complesse differenti sfrut- 
tano le stesse operazioni computazionali elementari.) 

L'altra cosa che tutti i meccanismi di apprendimento devo- 
no fare è immagazzinare e poi recuperare i valori delle variabi- 
li. Il tordo deve memorizzare i valori che rappresentano il cen- 
tro di rotazione del cielo notturno, e richiamarli quando deter- 
Mina la direzione da prendere rispetto a qualsiasi costellazione 
di stelle circumpolari riesca a vedere in quel momento. L'ape 
operaia bottinatrice deve immagazzinare le informazioni su di- 
stanza e direzione della fonte di cibo e richiamare le informa- 
zioni quando esegue la danza con cui trasmette quei valori alle 
altre operaie. Il meccanismo per la determinazione del punto 


14,20 Il percorso seguito da una formica in cerca di cibo, La linea 
continua rappresenta l'andata, ovvero il percorso compiuto fino a trovare 
cibo nel punto X. Dopo avere fatto numerosi giri în tutte le direzioni, 

la formica è in grado di fare ritorno alla sua colonia seguendo un itinerario 
diretto (determinazione del punto), indicato dalla linea tratteggiata. 
Adattata da Harkness e Maroudas (1985) e da Gallistel (1995). 


deve memorizzare i valori che rappresentano l’attuale posizio- 
ne dell'animale e addizionare a questi valori nuovi ogni volta 
che l'animale si sposta, dal momento che determinare il punto 
vuol dire sostanzialmente tenere una somma aggiornata di tut- 
ti gli spostamenti». 


Risalendo verso il cervello umano, in una prospettiva 
evoluzionistica, possiamo vedere che gli esseri umani de- 
vono possedere meccanismi di apprendimento speciali. 
William James affermò che l'essere umano possiede più 
istinti degli animali, e non meno. È in questo contesto 
che Noam Chomsky e Steven Pinker hanno sostenuto l’e- 
sistenza di un modulo speciale per l'apprendimento del 
linguaggio umano. Esso avrebbe caratteristiche e capacità 
specifiche, e molto probabilmente un'organizzazione 
neurale definita. In breve, il lavoro sugli animali, nei 
quali è più facile identificare i sistemi specializzati, susci 
ta idee stimolanti circa l’organizzazione e le capacità co- 
gnitive del cervello umano. 


Indizi evolutivi nell'organizzazione 
del cervello umano 


Uno dei principali assunti delle neuroscienze è oggi mes- 
so in discussione: l’idea che all'origine della maggiore ca- 
pacità di elaborazione degli esseri umani vi sia un cervel- 
lo più grande e formato da più cellule. Consideriamo la 
conclusione più importante dell'affascinante libro di Pas- 
singham The Human Primate [Il primate umano] (1982): 


«Cambiamenti anche semplici nel controllo genetico dello svi- 
luppo possono avere effetti molto vasti a livello morfologico. Il 
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cervello umano differisce dal cervello dello scimpanzé per l’e- 
stremo sviluppo delle strutture corticali, in particolare della 
corteccia cerebellare e delle aree associative della neocorteccia. 
Le proporzioni relative di queste aree sono prevedibili in base 
alle regole che governano la costruzione dei cervelli, di diffe- 
rente grandezza, dei primati. Inoltre, sembra esservi un’unifor- 
mità nel numero e nel tipo di cellule usate per costruire le aree 
della neocorteccia; il cervello umano si conforma al modello 
generale dei mammiferi. Persino per le due aree del linguaggio 
riteniamo sia possibile individuare nel cervello delle scimmie 
regioni dotate di un’organizzazione cellulare simile. L'evoluzio- 
ne del cervello umano è caratterizzata più dall'espansione che 
dalla radicale ristrutturazione di aree». 


L'unicità del cervello umano può essere ricondotta, se- 
condo un'opinione comune, alle sue grandi dimensioni: 
ha più neuroni e più colonne corticali, e in questo fatto 
risiede (da qualche parte) il segreto dell'esperienza uma- 
na. Ciò è del tutto coerente con molte altre osservazioni 
compiute sugli esseri umani e sugli animali. La rappre- 
sentazione sproporzionata di alcune regioni delle cortec- 
ce motorie e sensoriali sia negli animali che negli esseri 
umani è un dato accertato. Ed è ben noto che il grande 
collicolo inferiore dei pipistrelli e dei delfini è correlato 
col fatto che queste specie localizzano gli oggetti tramite 
gli echi, come lo è l'aumento dei lobi ottici nei pesci gui- 
dati dalla vista. In breve, l’idea che l'ingrandimento di 
una struttura cerebrale corrisponda a un incremento del- 
la funzione è un dato ubiquitario. 

Anche secondo Charles Darwin le dimensioni del cer- 
vello potevano spiegare l'unicità della condizione uma- 
na. In The Descent of Man and Selection in Relation to Sex 
(1871) [trad. it.: L'origine dell'uomo, Newton Compton, 
Roma, 1995], Darwin ha scritto che non c'è una fonda- 
mentale differenza tra gli esseri umani e i mammiferi su- 
periori rispetto alle facoltà mentali. Egli si spinse fino al 
punto di asserire che la differenza tra la mente umana e 
quella degli animali superiori, per quanto possa essere 
grande, è certamente una differenza di grado e non di 
tipo. Darwin non ha mai abbracciato nessuna concezione 
che presupponesse l’esistenza di differenze qualitative es- 
senziali tra i primati subumani e l’uomo. Egli lasciò che 
fosse il suo collega Thomas Henry Huxley a discutere sul- 
l'effettiva anatomia del cervello. A quel tempo Richard 
Owen, un altro anatomista, sosteneva che nel cervello 
umano era presente una struttura speciale, l'hippocampus 
minor. Ma Huxley dimostrò che questa struttura era pre- 
sente anche negli altri primati, portando così a escludere 
l’idea che il cervello umano fosse qualitativamente diver- 
so. Vediamo dunque che Darwin, il genio che aveva for- 
mulato la teoria della selezione naturale e della diversità 
biologica, si espresse a favore di una linea evolutiva diret- 
ta fra gli altri primati e gli esseri umani. Gli organismi, il 
prodotto di pressioni selettive, esibiscono una ricca gam- 
ma di diversità nell'evolversi delle specie. Eppure, nel 

caso del cervello e della mente, Darwin ha ritenuto che il 
cervello umano fosse un ingrandimento del cervello della 


scimmia, un sistema nervoso legato al suo antenato 
vicino da una relazione di uniformità. 

Tuttavia moltissime prove stanno oggi a indicare d 
le capacità uniche del cervello umano non dipendo 
tanto dal numero di cellule quanto dalla comparsa di 
cuiti specializzati. Il fatto che il cervello umano abb 
cellule non spiega le sue maggiori capacità. Guardando 
cose da una prospettiva evoluzionistica, il cervello 
no dovrebbe essere adattato alla sua nicchia ecologi 
ciò porta a prevedere differenze di organizzazione 
cervello dell'uomo e degli altri animali. Dopo milion 
anni di selezione naturale, abbiamo accumulato ci rcu 
che ci permettono di attuare gli aspetti cognitivi speci 
della nostra specie. In breve, come i neurobiologi com 
rati hanno dimostrato negli animali inferiori l’esi 
di circuiti specializzati che riflettono adattamenti 
loro nicchie, lo stesso genere di dimostrazioni si può 
tenere anche per gli esseri umani. 

Vediamo ora alcune prove di questi circuiti 
zati. Consideriamo i due emisferi del cervello 


emisfero è della stessa grandezza e contiene all’inci 
stesso numero di cellule nervose. Le due cortecce son 
collegate tramite il corpo calloso. L'insieme della m 
corticale nel suo complesso, e con tutte le sue conness 
ni, contribuisce all'unicità dell’intelligenza umana. CI 
cosa accadrebbe dell’intelligenza separando i due emisfè 
ri, cioè facendo sì che la parte sinistra funzioni indip 
dentemente dalla destra, e viceversa? Forse i pazienti 
cervello diviso perdono metà delle loro capacità cogn 
ve perché l'emisfero sinistro, quello del linguaggio, 
a quel punto funzionare solo con metà della corteccia tò 
tale del cervello? 

Uno dei risultati più importanti della ricerca sul cei 
vello diviso è che, dopo la separazione dei due emisi 
cerebrali, il quoziente d'intelligenza verbale del pazi 
resta intatto e lo stesso vale per la capacità di problem 
ving dell'emisfero sinistro, per esempio la generazione d 
ipotesi. Mentre possono esservi deficit nel recupero d 
memoria e in altre prestazioni, la capacità di soluziof 
dei problemi resta nel complesso inalterata. Quindi il s 
stanziale isolamento di metà della corteccia dall’emisferà 
sinistro, dominante, non causa nessuna alterazione rile 
vante delle funzioni cognitive. Un cervello che da inte 
gro pesa 1200-1300 g si trasforma, in seguito all’interven 
to chirurgico, in due cervelli isolati di 600-650 g ciascu: 
no, all'incirca la stessa grandezza di un cervello di scim- 
panzé. La capacità dell'emisfero sinistro resta immutat 
rispetto al livello precedente l'operazione, mentre l'emi: 
sfero destro, della stessa grandezza e in larga parte d 
sconnesso, è gravemente inibito nell'esecuzione dei com- 
piti. Anche se l'emisfero destro isolato resta superiore al 
sinistro isolato nel riconoscere le immagini di volti dirit- 
te, nell’attenzione e forse nell'emozione, per quanto ri 
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a la risoluzione dei problemi e molte altre attività 
entali la sua prestazione è scarsa. Quindi un sistema 
emisfero destro), dotato all'incirca dello stesso numero 
di neuroni di un altro sistema che invece funziona bene 
emisfero sinistro), è incapace di svolgere le funzioni co- 
Nitive superiori: una prova molto forte del fatto che il 
lumero delle cellule corticali non basta a spiegare com- 
mente l'intelligenza umana. 
| Forse la teoria che ha avuto maggior peso e influenza 
sostenere che un aumento dell'estensione delle aree 
rticali comporta anche un aumento delle funzioni su- 
eriori, è quella avanzata da Norman Geschwind e Wal- 
Levitsky (1968). Nei trent'anni appena trascorsi il fat- 
to da essi trovato, cioè che l'emisfero sinistro ha un pla- 
im temporale più grande, consolidò il convincimento 
una maggiore estensione dell’area corticale impli- 
un aumento delle funzioni superiori. Nelle conclu- 
oni del loro classico lavoro, i due studiosi affermavano: 
| nostri dati dimostrano che quest'area è significativa- 
ente maggiore a sinistra e la grandezza delle differenze 
ate è tale da renderle compatibili con le asimmetrie 
inzionali già note». Cioè era loro convinzione che la 
Maggiore estensione dell’area in questa regione deputata 
allinguaggio fosse responsabile appunto del linguaggio. 
Trattandosi di un risultato che deponeva fortemente a 
‘livore di una relazione tra area corticale e funzione, la 
estione se il planum temporale sinistro fosse davvero 
lore del destro è stata ripresa e riesaminata. Tramite 
struzioni tridimensionali di cervelli normali ottenute 
on la risonanza magnetica, la regione temporale poste- 
fiore è stata accuratamente misurata usando gli stessi me- 
lodi di Geschwind; una percentuale all'incirca uguale di 
Ili presentava un'evidente asimmetria, con la parte 
inistra più grande. Ma questa misura non costituisce 
ricostruzione tridimensionale realistica, poiché non 
e conto della curvatura naturale della superficie corti- 
cale nelle diverse sezioni coronali (si riveda la Figura 
10.4). Quando a questa regione fu applicato un algoritmo 
n grado di produrre una ricostruzione veramente tridi- 
Mmensionale, si è trovato che l’area della superficie corti- 
cale non è asimmetrica. Su un campione di dieci cervelli, 
il numero in cui prevaleva l’area corticale destra era 
guale a quello in cui prevaleva la sinistra. 
Molte ricerche anatomiche e fisiologiche suggeriscono 
e, nell'ambito di una stessa specie, le proporzioni di 
fi cellulari distinti — dal punto di vista morfologico e 
eurochimico — nelle aree corticali sono molto variabili. 
esempio, le cortecce visive, somatosensoriali e uditive 
arie e secondarie esprimono distribuzioni variabili di 
ticolari fibre nervose e la densità di certe cellule ner- 
ose, dette cellule a candelabro, differisce fra le regioni 
icali prefrontali e quelle visive (Lewis e Lund, 1990). 
la connettività corticale varia nelle diverse specie, forse 
tendo le diverse nicchie ecologiche in cui vivono i di- 
i organismi. Le connessioni della regione interblob 
eriscono nella corteccia visiva della scimmia scoiattolo 


e del galagonè. Nel galagone, le regioni non-blob dello 
strato IIIB ricevono input dalla lamina IV alfa, mentre nel- 
la scimmia scoiattolo questo strato riceve input dalla lami- 
na IV beta, L'effetto è che nel galagone la lamina IIIB rice- 
ve input dal sistema magnocellulare e nella scimmia 
scoiattolo dal sistema parvocellulare (Lachica et al., 1993). 

Le connessioni tra le regioni blob sono quasi identi- 
che nelle due specie. La differenza nelle connessioni delle 
regioni non-blob della corteccia visiva è probabilmente 
in relazione con la differenza tra i pattern comportamen- 
tali delle due specie (Livingstone e Hubel, 1984): i galago- 
ni sono scimmie notturne, mentre le scimmie scoiattolo 
sono diurne. Lo strato IIIB del galagone riceve input dal- 
lo strato IV alfa (la via magnocellulare), mentre lo strato 
IIIB della scimmia scoiattolo riceve input dallo strato IV 
beta (la via parvocellulare). 

Indizi affascinanti sono emersi da lavori sul tessuto ce- 
rebrale umano. Per esempio, nella specie umana le pro- 
prietà fisiologiche delle spine dendritiche potrebbero es- 
sere diverse che negli altri animali. Gordon Shepherd e i 
suoi collaboratori (1989) alla Yale University hanno stu- 
diato fette di tessuto corticale presunto normale, preleva- 
to da pazienti epilettici. Mettendo a confronto le pro- 
prietà di membrana e quelle sinaptiche dei neuroni dello 
strato granulare nel giro dentato dei roditori e degli esseri 
umani, sono state osservate differenze importanti. In pri- 
mo luogo gli esseri umani presentavano meno adatta- 
mento alla frequenza dei potenziali a punta in confronto 
ai roditori; in secondo luogo, nel tessuto umano il feed- 
back era inibito, mentre nei roditori il tessuto mostrava 
inibizione feedback e feedforward: un dato in accordo 
con il modello neuronale di Shepherd. Questo lavoro 
suggerisce che la semplice aggiunta di alcuni canali del 
calcio nella spina dendritica può portare allo stabilirsi, a 
livello delle spine, di capacità computazionali notevol- 
mente complesse, e ciò a sua volta può portare a un au- 
mento delle capacità di elaborazione dell’informazione, 
Questi risultati gravidi di implicazioni sono molto stimo- 
lanti e possono indicare nuovi modi di considerare le dif- 
ferenze interspecifiche nella fisiologia dei neuroni (Wil- 
liamson et al., 1993). 

I sistemi visivi nei primati diversi dall'uomo e nella 
nostra specie differiscono anche rispetto all’organizzazio- 
ne generale. Nel confrontare, per esempio, la commessu- 
ra anteriore negli esseri umani e negli altri primati, è faci- 
le vedere che vi sono differenze tra le specie rispetto al- 
l'organizzazione neurale. La commessura anteriore è una 
delle strutture di connessione fra le due metà del cervel- 
lo, più precisamente è la più piccola delle due connessio- 
ni corticali, essendo seconda in grandezza rispetto all’e- 
norme corpo calloso. Quando questa struttura è intatta e 
il corpo calloso invece è resecato, nelle scimmie le infor- 
mazioni visive vengono trasferite facilmente da un emi- 
sfero all’altro, non così negli esseri umani. Quindi le spe- 
cie variano considerevolmente nel modo in cui le infor- 
mazioni visive vengono trasferite tra gli emisferi. 
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Cosa ancora più importante, nella specie umana le le- 
sioni alla corteccia visiva primaria inducono cecità, men- 
tre le scimmie con lesioni simili mantengono una visione 
residua. Quando in un essere umano si scopre il permane- 
re di una visione residua, come nel caso della visione cieca 
(blindsight), ciò probabilmente riflette un danno non tota- 
le della corteccia visiva primaria. In una scimmia la visio- 
ne residua riflette invece processi visivi secondari. 

Abbondano poi le differenze a livello di sistema tra i 
primati e gli animali inferiori; minore attenzione è stata 
rivolta allo stesso tipo di differenze tra gli esseri umani e 
gli altri primati. Dalle osservazioni sopra riferite emergo- 
no differenze importanti nell’organizzazione anatomica, 
benché le capacità sensoriali del sistema visivo delle 
scimmie e di quello umano siano praticamente identi- 
che. Misurazioni psicofisiche accurate dell’acuità visiva, 
del colore e di altri parametri rivelano sensibilità identi- 
che. Inoltre, per quanto riguarda i processi anatomici, sia 
i primati umani che quelli non umani hanno circa 1,2 
milioni di cellule gangliari retiniche. Anche se il volume 
della materia grigia della corteccia visiva primaria negli 
esseri umani è il triplo che nella Macaca mulatta, ed è cin- 
que volte maggiore che nell’aoto, quest'area corticale 
contiene lo stesso numero di cellule nelle scimmie rhesus 
e nella nostra specie. 

Nel cercare di capire le differenze fra scimmie ed esseri 
umani a livello del comportamento, è necessario tenere 
conto delle differenze nell’organizzazione neuronale di 
ciascun sistema visivo. Queste differenze possono essere 
interpretate in termini di connettività delle principali 
aree di elaborazione o in termini di funzione sinaptica? 
Non lo sappiamo. 

Molti disapprovano che si discuta delle somiglianze 
fra le specie. Prendiamo, per esempio, il problema dell’in- 
telligenza. Applicare al comportamento degli altri anima- 
li il concetto di intelligenza che usiamo per la specie 
umana vuole solo dire peccare, un po’ scioccamente, di 
antropocentrismo. È un dato di fatto che ogni specie ha 
sviluppato capacità comportamentali vantaggiose per la 
propria sopravvivenza, e che ogni membro di una specie 
possiede quelle capacità. Sono stati fatti molti tentativi di 
accrescere l’intelligenza dei ratti mediante incroci seletti- 
vi in ceppi di laboratorio. Tutti hanno fallito. Un ratto 
più bravo nel percorrere un labirinto può poi mostrare 
una performance molto scadente nell'apprendere una di- 
scriminazione. I nostri cervelli sono più grandi perché 
contengono più dispositivi per risolvere i problemi e i di- 
spositivi sono condivisi da tutti i membri della specie, È 
poco probabile che le variazioni individuali nella capa- 
cità di risolvere i problemi osservate nell’ambito della no- 
Stra specie siano correlate a variazioni nella grandezza del 
cervello; misurazioni dirette condotte di recente hanno 
dimostrato che non v'è alcuna correlazione. 

Anche se la grandezza del cervello non è in grado di 
Spiegare le capacità uniche dell'essere umano, Noam 
Chomsky (1957) ha sostenuto che il linguaggio non è un 


prodotto della selezione naturale, sebbene la sua n 
sia profondamente biologica. Chomsky ha lasciato a] 
la possibilità che il linguaggio sia il risultato, la cit 
za concomitante, delle massicce interazioni di n 
neuroni. Quindi nel cuore del grande Chomsky, 
più strenui sostenitori delle basi biologiche del 
gio, resiste l’idea che «più grande è più bello», 
Steven Pinker (1997a) ha contestato questa sor! 
«ricaduta» di Chomsky. Dando ulteriore prova d 
stile straordinariamente vivace e penetrante, Pinker 
così rimproverato il suo collega: «Quale alternativa h a 
mente Chomsky, quando sostiene che la gra 
mostra segni di un disegno complesso, ma è 
fatto che si tratti del prodotto della selezione natu 
Ciò a cui egli si richiama continuamente è la legge fi 
di natura. Proprio come il pesce volante è costretto 
tornare all'acqua e le ossa piene di calcio devono 
za essere bianche, così i cervelli umani potrebbe 4 
quanto ne sappiamo, essere obbligati a contenere ì ci 
ti della Grammatica Universale». Ù 
Chomsky aveva scritto (si veda Pinker, 1994): 


«Queste abilità [per esempio, l'apprendimento di una gr m 
tica] potrebbero essere insorte come concomitanze di prop 
strutturali del cervello sviluppatesi per altri motivi. Supp 
mo che la selezione favorisse cervelli più grandi, una m 
superficie corticale e una specializzazione emisferica dell'e 

razione analitica, 0 molte altre proprietà strutturali che ci 
siamo immaginare. Il cervello prodotto da questa evolu 0 
potrebbe benissimo possedere ogni tipo di proprietà spedì 
non selezionate singolarmente; non ci sarebbe nessun mi 
lo in questo, solo il normale modo di Operare dell’evoluzia 
Non abbiamo nessuna idea, al presente, di come funzio 
leggi fisiche quando 10'° neuroni vengono a trovarsi in 
getto della grandezza di un pallone da basket, nelle speci 
condizioni che si verificarono durante l'evoluzione um 
Noi possiamo anche non avere nessuna idea — esatta me 
come ignoriamo il funzionamento delle leggi fisiche nelle 
ciali condizioni che si verificano quando un uragano spi 
una discarica di rifiuti - ma sembra improbabile che un c0 
lario non ancora scoperto delle leggi della fisica possa far sîd 
cervelli della grandezza e della forma di quello umano svil 

pino i circuiti della Grammatica Universale». 


Non è stato facile per i neuroscienziati accettare | 
che cervelli di grandi dimensioni possano essere il sott 
prodotto di altri processi che intervengono a stabilire It 
Nicità del sistema nervoso di una specie. Tuttavia i b 
gi sanno da molto tempo che l'esistenza di circuiti sp 
cializzati determina differenze tra i pesci e i rettili, i ret 
e i mammiferi, la lumaca e il polipo, i vermi e lem 
È più che logico pensare che queste informazioni 
no contribuire a definire i processi neurali che sostenf 
no le capacità cognitive specificamente umane, in pi 
colare il linguaggio, e che cervelli grandi (in rapporto. 
dimensioni del corpo) possano aumentare di dimensiò 
perché accolgono un numero crescente di circuiti spet 
lizzati. 
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zione di questo capitolo è semplice: le capacità complesse, 
il linguaggio e il comportamento sociale, non sono costrutti 
lergono dal nostro cervello semplicemente perché è più gran- 
cervello dello scimpanzé. No, queste capacità riflettono di- 
î specializzati che la selezione naturale ha incorporato nei 
stri cervelli procedendo alla cieca, per tentativi ed errori. Le muta- 
oni generano variazioni delle capacità. Se tali variazioni producono 
situazione un po' speciale che consente ai nostri cervelli di pren- 
decisioni migliori su come aumentare il nostro successo ripro- 
Nivo, queste nuove capacità sopravvivranno. Le variazioni che 
nno aumentare ulteriormente la capacità in questione sopravvi- 
lo anch'esse. L'occhio non si è costruito in un giorno. Ha avuto 
izio come qualcosa che funzionava un po', sempre meglio di qual- 
che non funzionava affatto. Nel corso dell'evoluzione il sistema 
svo è poi diventato il dispositivo dalla sofisticata organizzazione 
iè ora, La stessa cosa è accaduta con il linguaggio e le altre abilità 
nentali. È il meccanismo della selezione naturale, a feedback positi- 
non l'esperienza a sviluppare la complessità negli organismi. 
la struttura dei corpi e dei cervelli animali può variare drastica- 
ente ed è difficile distinguere nell'organizzazione del cervello le 
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Un'ipotetica area corticale, DF, è stata di recente scoperta 

nei macachi. | ricercatori che l'hanno descritta per primi ipotizzano 
che sia coinvolta nella discriminazione tattile degli oggetti 

@ che sia presente anche negli esseri umani. Come si può verificare 
| questa ipotesi, senza condurre esperimenti che implichino l'uso 

— della fMRI o della PET? 


‘Quali sono i tre principali scopi delle neuroscienze comparate? 
Iilustrate brevemente ciascuno di essi. 


Perché è importante studiare l'evoluzione convergente delle 
| strutture o dei campi cerebrali? 


RIASSUNTO 


caratteristiche simili da quelle uniche, Di conseguenza l'uso della 
strategia comparativa è di cruciale importanza per i neuroscien- 
ziati. Bullock ha sostenuto che le neuroscienze comparate do- 
vrebbero proporsi tre obiettivi principali: radici, regole e rilevan- 
za. Le radici si riferiscono alla storia evolutiva del cervello e del 
comportamento. Per quali aspetti i cervelli sono simili e per quali 
invece differiscono? Che cosa è stato prodotto dall'evoluzione? 
Le regole sono i meccanismi che provocano il cambiamento evo- 
utivo dei sistemi nervosi. Lo sviluppo dei sistemi nervosi nel cor- 
so dell'evoluzione è soggetto a vincoli particolari? La rilevanza si 
riferisce ai principi generali riguardo a organizzazione e funzioni 
che da un animale studiato possono essere estrapolati a tutti gli 
altri, uomo compreso. 

Per concludere, le specie sono tutte legate tra loro da un 
gran numero di elementi comuni, un fatto che conferisce alla ri- 
cerca biologica molta forza. Allo stesso tempo le specie esibisco- 
no differenze cruciali, come quelle che abbiamo rivisto in questo 
capitolo; la ricerca sul cervello umano ha messo in luce anche 
aspetti unici del nostro comportamento, probabilmente sostenuti 
da circuiti neurali specializzati. 


PAROLE CHIAVE 


Mutazione Principio di parsimonia 
Neuroetologia Psicologia evoluzionistica 
Neuroscienze comparate Ricombinazione 
Omologia Selezione naturale 
Omoplasia Sociobiologia 

Pleiotropia genica Specificità genica 
Plesiomorfico 


SPUNTI DI RIFLESSIONE 


Wi Negliesseri umani è stata descritta un'area MT. Questa regione non 
si trova al vertice del solco temporale superiore come in tutti gli altri 
primati finora studiati. Inoltre l'architettura corticale (come appare 
nei preparati istologici di questo tessuto neurale) è piuttosto 
differente da quella degli altri primati. L'area si attiva in risposta 
a stimoli in movimento, ma ciò è comune a un gran numero di altre 
aree della neocorteccia umana. Questo campo è omologo all'area 
MI descritta negli altri primati? Perché sì o perché no? 


Mi È opportuno cercare una spiegazione genetica per tutti 
i comportamenti? Motivate la vostra risposta. 
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CAPITOLO 


Sviluppo e plasticità 


MI inuna serie di esperimenti all'apparenza banali, il prof. Vilayanur Ramachandran (1993) e i suoi collaboratori p 
la University of California, a San Diego (Figura 15.1), hanno studiato le capacità sensoriali di un giovane uomo 

non affetto da disturbi neurologici. Mentre il giovane teneva gli occhi chiusi, Ramachandran gli premeva alcuni pi 
corpo con un cotton-fioc, quindi gli chiedeva dove lo avesse toccato. Ramachandran esercitava la pressione in un 
e l’uomo rispondeva: «Indice sinistro»; lo toccava in un altro punto e la risposta era: «Pollice sinistro». In risposta 
pressione in altri punti, l'uomo riferiva di aver avvertito la sensazione in posizioni diverse della mano e del braccio 
sinistro. La cosa interessante di queste dichiarazioni è che, nonostante dicesse di aver sentito il dottore premere p 


diversi del braccio sinistro, ebbene, quell'uomo non aveva il braccio sinistro! (perduto qualche tempo prima 
in un incidente). La cosa ancora più sorprendente è che i punti premuti da Ramachandran con il cotton-fioc erano 
guancia del paziente! Mentre lo sperimentatore produceva pressioni sul viso, l'uomo rispondeva di provare la se 
in parti diverse della mano o del braccio amputato (Figura 15.2). Grazie ai suoi studi su pazienti di questo tipo, 
Ramachandran ha scoperto che il sistema somatosensoriale umano è dotato di notevole plasticità. Più avanti in que 
capitolo ritorneremo su questa storia, approfondendone vari aspetti. Per ora ci limiteremo a suggerirvi un modo pel 
soluzione ai misteriosi risultati di Ramachandran. Esaminate la mappa del corpo rappresentata nella corteccia 


somatosensoriale (Figura 15.3); la risposta è lì. I 


Come si forma il cervello 


La fecondazione di una singola cellula uovo porta alla for- 
mazione di un essere umano completo. Questo processo 
di sviluppo (ontogenesi), per molti aspetti ancora miste- 
rioso, ha però una caratteristica chiara: è dominato dal 
cambiamento. Tra il concepimento e la nascita, grazie alla 
miriade di meccanismi biologici specificati dal codice ge- 
netico, nel ventre materno si forma un bambino comple- 
to, che tuttavia è ancora ben lontano dall'essere un «pro- 
dotto finito», come ogni genitore può testimoniare. Du- 
rante la crescita e la maturazione, il giovane essere umano 
va incontro a cambiamenti significativi, i più rilevanti dei 
quali sono forse quelli che riguardano la cognizione. Nei 
primi anni di vita il bambino matura una quantità enor- 
me di nuove abilità, a una velocità impressionante. Lo svi- 
luppo di tali abilità può essere influenzato dall'esperienza 
durante periodi critici, ovvero periodi specifici della pri- 
ma infanzia durante i quali l'esperienza è in grado di eser- 


citare la massima influenza sull'organizzazione è 
funzione del sistema nervoso. I periodi critici dello si 
po comportamentale probabilmente corrispondono; 
cifiche fasi dello sviluppo neurale, come la formi 
delle connessioni sinaptiche o la presenza e l’atti 
gnali molecolari che specificano i circuiti della 
vità neuronale. Ma anche dopo che i periodi 
sviluppo sono trascorsi, un qualche grado di pl 
neurale si mantiene. Per plasticità si intende la @ 
del sistema nervoso di andare incontro a cambi: 
sottili, sebbene talvolta non siano sottili affatto. U 
pio fra i più straordinari è il caso del paziente col b 
amputato studiato dal prof. Ramachandran, ma 
nella vita quotidiana gli esempi sono numerosi, b 
non così drammatici. Consideriamo la nostra cal 
‘apprendere cose nuove e di ricordarle, fatto che cidi 
anche il cervello dell'adulto conserva una certa plas 
Una delle più grandi sfide che le neuroscienze 
devono affrontare è chiarire il fenomeno della p 
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Procedimento per la mappatura sensoriale. 
pio, Ramachandran della University of California, a San Diego, 
[&gggiato la capacità dei soggetti di discriminare fra stimoli sensoriali, 


Bsti test, Ramachandran semplicemente premeva con un cotton-fioc 


ti sul corpo del soggetto, quindi gli chiedeva di riferire dove 
artiva la sensazione, Alla pressione esercitata su vari punti della 
cla, un giovane uomo che teneva gli occhi chiusi rispose di provare 
ensazione sul braccio. 


L'homunculus 
somatosensoriale 


Corteccia somatosensoriale 
Area del primaria (giro postcentrale) 
tronco 
e del braccio 


Area 
della faccia 


te— ue 
della sezione 


15.2 La stessa scena della Figura 15.1, ma con la rivelazione 
di un particolare inatteso. Le pressioni sulla guancia avevano indotto 
quest'uomo a dire di provare la sensazione sul braccio, ma il braccio 
gli era stato amputato In seguito a un incidente qualche tempo prima. 
Questa sorprendente reazione implica la sensazione dell'arto fantasma, 
ma anche qualcos'altro. Perché la pressione sulla guancia induce 

in quest'uomo una sensazione tattile nell'arto amputato? 


15.3 L'homunculus della 
corteccia somatosensoriale umana. 
Nella corteccia somatosensoriale del 
lobo parietale la rappresentazione 
della superficie del corpo forma 
una mappa somatotopica. 

A destra è visibile una sezione 
coronale dell'emisfero sinistro, 

che mostra la localizzazione 
approssimativa e la relativa 
estensione (indicata dalla 
sproporzione delle diverse parti 

del corpo) dell'area corticale 
corrispondente a ogni parte. 

Il diagramma a sinistra mostra 

il piano della sezione coronale. 
Particolarmente rilevante, 

per la storia a cui si riferiscono 

le Figure 15.1 e 15.2, è che 

le rappresentazioni del volto e della 
mano corrispondono a due aree 
adiacenti della corteccia 
somatosensoriale. Adattata 

da Kandel et al. (1991). 
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neurale e spiegarne gli effetti sui processi della percezione 
e della cognizione durante lo sviluppo, la maturità e le pa- 
tologie del sistema nervoso. 

In questo capitolo prenderemo in esame la plasticità 
da varie prospettive. Inizieremo con il considerare la pla- 
sticità che si accompagna al normale sviluppo, esaminan- 
do in particolare le principali teorie sullo sviluppo percet- 
tivo e cognitivo che sono emerse negli ultimi cin- 
quant'anni. Nel fare questo, vedremo come i cambia- 
menti nel cervello che si va sviluppando possono genera- 
re le basi della cognizione. Dopo di che passeremo rapi- 
damente in rassegna i processi biologici coinvolti nello 
sviluppo del sistema nervoso a livello cellulare, per poi 
tornare all'argomento della plasticità del sistema nervoso 
adulto, e forse dare una risposta ai misteri messi in luce 
dal lavoro di Ramachandran. 


Sviluppo percettivo e cognitivo 

Conoscere come avviene lo sviluppo delle abilità mentali 
è essenziale per capire l’organizzazione e la funzione del- 
la mente adulta. Questo tipo di indagine può essere con- 
dotto sia su esseri umani che su animali. Nelle ricerche su 
esseri umani, uno degli approcci consiste nel correlare la 
maturazione di una specifica funzione cognitiva con un 
particolare stadio dello sviluppo neurale. Se un certo 
comportamento, poniamo l'abilità numerica, compare in 
un certo momento dello sviluppo postnatale, è possibile 
che in quel comportamento siano coinvolte le strutture 
cerebrali che diventano funzionali in quello stesso perio- 
do (grazie, per esempio, alla mielinizzazione degli assoni 
afferenti ed efferenti). In questo modo l’analisi dello svi- 
luppo mette in luce le relazioni tra specifici circuiti, strut- 
ture e sistemi cerebrali, e i processi cognitivi da essi sup- 
portati. Ma è possibile anche andare oltre a semplici infe- 
renze basate su correlazioni. Le ricerche sulle origini e 
sullo sviluppo dei fenomeni cognitivi ci possono fornire 
elementi importanti per chiarire i processi della cognizio- 
ne nel cervello adulto, aiutandoci a scegliere fra modelli 
alternativi. Per esempio, sapere che l'orientamento auto- 
matico dell'attenzione si sviluppa prima dell’orientamen- 
to volontario, ci informa sulle possibili relazioni mecca- 
niche tra queste due forme correlate, ma anche diverse, 
di comportamento attentivo. Da una diversa prospettiva, 
lo studio dello sviluppo può chiarire il ruolo che ha l’e- 
sperienza nel formare la mente e il cervello. Per esempio, 
l'equilibrio (o la mancanza di esso) fra gli input da en- 
trambi gli occhi è necessario per il normale sviluppo del- 
le colonne di dominanza oculare nella corteccia visiva 
primaria (si veda il Capitolo 5). Se l'input da un occhio 
viene eliminato durante il periodo critico per lo sviluppo 
del sistema visivo, anche la formazione delle colonne 
viene inibita. Ciò invece non accade se viene eliminato 
l'input da entrambi gli occhi. Questi risultati ci dicono 
che i circuiti delle colonne di dominanza oculare sono in 


gran parte predeterminati (si veda la scheda «Esperi 
e attività nello sviluppo della corteccia visiva»). D 
approcci metodologici sono oggi applicati allo studi 
lo sviluppo in relazione alla percezione, all'atten 
alla memoria, al linguaggio, alle abilità motorie e 
cessi intellettivi superiori, come la cognizione nume 

Le differenze tra le abilità di un neonato e quelled 
adulto risultano evidenti a chiunque le osservi. Uni 
nato non cammina, non parla, non maneggia gli 0 
e non capisce quello che gli si dice. Queste differei 
possono spiegare in almeno due modi. I neonati $ 
dotati delle stesse capacità degli adulti, ma non hà 
ancora raggiunto — tramite l’esperienza - lo stesso gl 
di abilità. Oppure i neonati differiscono radicalmente! 
gli adulti rispetto alle capacità neurali, o cognitive, 
entrambe. Secondo la prima teoria, i neonati possi 
circuiti neurali già completamente formati, che pet 
no solo l'input per iniziare a svilupparsi. La secondai 
ria propone che i neonati non possiedano ancora lest 
ture neurali e cognitive necessarie per fornire perfo rmi 
ce pari a quelle degli adulti, e che quindi lo sviluppa 
plichi radicali cambiamenti qualitativi. Questa vision 
dominato le teorie dello sviluppo sia sulla base di pit 
neurali che psicologiche. Una delle più importanti teò 
classiche che hanno sostenuto la sostanziale diversità 
neonati e adulti è quella elaborata dallo scienziato 
ro Jean Piaget (Figura 15.4). Per cominciare rivedtei 
nelle linee generali la teoria di Piaget, poi passereni 
confrontarla con le prove emerse da numerosi studi 
sviluppo, ovvero con risultati che hanno significati 
mente modificato la teoria classica piagetiana, e quin 
la nostra concezione dello sviluppo della mente. 


Lo psicologo svizzero Jean Piaget. 
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sviluppo del sistema nervoso è controllato da istruzioni geneti- 
he, che governano la costruzione della rete meravigliosamente in- 
ricata dei circuiti cerebrali. Ma oltre ai fattori genetici, anche l'espe- 
za può modificare l'organizzazione funzionale del sistema ner- 
iso. In una serle di esperimenti oggi ritenuti classici, David Hubel, 
orsten Wiesel e i loro collaboratori (1977) hanno dimostrato che 
ganizzazione delle colonne di dominanza oculare nella corteccia 
a dei gatti e delle scimmie poteva essere alterata impedendo la 
isione da un occhio, cioè cucendo la palpebra in un occhio del gat- 
o dopo la nascita, Come si è detto nel Capitolo 5, le colonne di 
bminanza oculare sono gruppi alternati di cellule nella corteccia vi- 
va primaria (corteccia striata o V1) che rispondono preferenzial- 
nente alla stimolazione dell'uno oppure dell'altro occhio. Quando 
visione da un occhio viene impedita, si osservano cambiamenti si- 
ematici nell'organizzazione delle colonne di dominanza oculare 
lla corteccia. Questi cambiamenti si manifestano come alterazioni 
i nella risposta dei neuroni agli stimoli presentati all'occhio 
come risulta dalla registrazione dell'attività di singole cellule 
poi confermati dai metodi neuroanatomici di colorazione). Gli 
presentati all'occhio che în precedenza era chiuso evocano 
olo una scarsa attività nella corteccia visiva primaria. Questa mani- 
polazione della dominanza oculare nella corteccia visiva si verifica 
se la palpebra viene chiusa entro un certo periodo critico per lo 
luppo del sistema visivo, che nel gatto corrisponde al periodo da 
settimane a 3 mesi circa, mentre nei primati va dalla nascita a cir- 
16 mesi. Questi risultati dimostrano che il sistema nervoso è molto 
lastico nelle prime fasi dello sviluppo, durante i periodi critici (ri- 
trette finestre temporali nelle fasi iniziali dello sviluppo). Ciò solleva 
importante questione di come l'esperienza riesca a modificare l'or- 
nizzazione funzionale del sistema nervoso. 
Le teorie attualmente più accreditate sostengono che la messa a 
unto definitiva dell’organizzazione del sistema nervoso dipenda 
bll'attività neuronale. Per esempio, si ritiene che le proiezioni neu 
fai dai due occhi, attraverso il corpo genicolato laterale del talamo 
e poi su fino alla corteccia visiva primaria, abbiano molte più so- 
rapposizioni alla nascita che in seguito, a sviluppo del sistema 
ompletato, e che l'attività neurale dei due occhi possa contribuire a 


uronale non fosse essenziale. Studi successivi hanno però dimo- 
to che onde di attività neuronale intrinseca (cioè non causata da 
imolazione esogena) potrebbero costituire il meccanismo con 
i l'attività neurale controlla la formazione delle colonne di domi- 
za oculare. Durante lo sviluppo, queste onde retiniche inviano al 
lamo scariche periodiche di potenziali d'azione. Recentemente 


soria classica dello sviluppo cognitivo 


in Piaget, considerato da molti il padre della moderna 
sicologia dello sviluppo, era convinto — e sviluppò com- 
jiti ingegnosi per saggiare le proprie teorie che i bambini 


lenza e attività nello sviluppo della corteccia visiva 


questa teoria è stata messa in discussione da Justin Crowley, Larry 
Katz (1999) e dai loro collaboratori alla Duke University. Questa 
équipe si è servita di metodi anatomici di tracing per dimostrare che 
nel furetto le colonne di dominanza oculare possono formarsi anche 
quando gli occhi dell'animale vengono asportati alla nascita. Poiché 
nel furetto la formazione delle colonne di dominanza oculare avvie- 
ne nella fase postnatale, questi risultati suggeriscono che l'attività 
retinica non sia necessaria perché si formino le colonne di dominan- 
za oculare. Un meccanismo alternativo potrebbe consistere in se- 
gnali molecolarì, prespecificati da fattori genetici, i quali guidereb- 
bero gli assoni talamici a proiettare in colonne di dominanza ocula- 
re alternate, nello strato IV della corteccia visiva primaria. 


Le colonne di dominanza oculare in furetti normali e in furetti a cui 
erano stati asportati gli occhi alla nascita. (a) Sezione orizzontale 
attraverso il corpo genicolato laterale (LGN), dopo l'iniezione locale 
(parte sinistra, regione scura) di ammina biotinilata (BDA), un tracciante 
anterogrado che viene assorbito dai neuroni dell'LGN e trasportato alla 
corteccia visiva, A1 è lo strato dell'LGN che riceve gli input dall'occhio 
omolaterale, P indica le regioni perigenicolate e C lo strato C dell'LGN. 
La parte destra di (a) mostra una sezione corrispondente dell'LGN 
trattato con la colorazione di Nissl. (b-d) Sezioni coronali attraverso 

la corteccia visiva primaria di furetti. In (b) si vedono colonne normali 

di dominanza oculare (alternanza di zone chiare e scure). In (c) è visibile 
il pattem rilevato in un animale a cui sono stati asportati gli occhi il 18° 
giorno dopo la nascita (P18, da postnatal day 18). In (d) e In (e) 

è visibile la corteccia di due furetti a cui gli occhi sono stati asportati 

nel giorno postnatale 0 (PO). Tutte le sezioni rivelano la presenza 

di colonne di dominanza oculare. Da Crowley e Katz (1999). 


percepiscono e comprendono il mondo in modo diverso 
dagli adulti. Piaget era un acuto osservatore del comporta- 
mento infantile e tenne quaderni di appunti straordina- 
riamente dettagliati delle sue osservazioni. Piaget fu gran- 
de anche nel predisporre esperimenti controllati per veri- 
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TABELLA 15.1 Gli stadi dello sviluppo cognitivo umano 
individuati dalla teoria di Piaget 


ficare le ipotesi dedotte dalle proprie osservazioni. Le sue 
idee si fondavano su un’interpretazione dello sviluppo in 
chiave biologica e in questo si distaccavano profonda- 
mente dalle teorie precedenti, basate su presupposti com- 
portamentali. Sulla base delle sue osservazioni, Piaget ha 
ritenuto che lo sviluppo cognitivo umano sia caratterizza- 
to da quattro stadi (Tabella 15.1), secondo un modello 
che, come vedremo, si va rapidamente modificando. 

Piaget ha chiamato stadio dell’intelligenza sensomotoria 
il periodo che va dalla nascita ai 2 anni circa, Egli conce- 
piva il neonato come un’opera non terminata, ancora in 
evoluzione, e sosteneva che il bambino molto piccolo 
esperisce un’accozzaglia di percetti sensoriali sconnessi e 
malformati, e produce atti motori soltanto casuali. Quin- 
di, secondo Piaget, in questo primo stadio della vita post- 
natale il sistema nervoso che si va sviluppando è teso al 
raggiungimento dell’integrazione sia sensomotoria che 
fra le diverse modalità sensoriali (per esempio, udito, tat- 
to, vista). Piaget inoltre riteneva che il neonato non fosse 
in grado di formarsi un concetto di sé come entità distin- 
ta dal mondo esterno, e che lo sviluppo del senso di 
identità avesse inizio durante questo periodo. 

Piaget ha proposto che in questo primo stadio dello 
sviluppo, per giungere all'integrazione tra le diverse mo- 
dalità sensoriali e all'integrazione sensomotoria, i bambi- 
ni si formino schemi sensomotori, cioè apprendano ad 
associare gli input sensoriali con gli atti motori, quindi 
imparino ad afferrare volontariamente gli oggetti verso 
cui dirigono lo sguardo. Secondo Piaget, a questo stadio 
dello sviluppo i bimbi hanno scarsa cognizione delle pro- 
prietà fisiche degli oggetti e anche quando sono in grado 
di interagire con essi non possiedono ancora certe abilità 
specifiche, come la consapevolezza della permanenza de- 
gli oggetti. Il principio della permanenza degli oggetti indi- 
ca la consapevolezza che un oggetto non cessa di esistere 
semplicemente perché non è più visibile. Se si nasconde 
un oggetto alla vista di un bambino a questo stadio dello 
sviluppo, la sua prima reazione sarà di ignorarlo, In se- 


(a) 


(b) 


15.5 tes sull'acquisizione del principio di permanenza degli oggi 
(a) Un bambino di 2 anni, o più piccolo, gioca insieme allo sperimenta 
con una palla. La psicologa Adele Diamond (1991) ha dimostrato di 
lo sperimentatore nasconde la palla dietro uno schermo mentre il bar 
sta guardando, il piccolo può ugualmente ignorare l'oggetto. Crescet 
il bambino arriverà infine a capire che la palla c'è ancora, è soltanto. 
nascosta alla vista, e a cercare di prenderla da dietro il nascondig] 
consiste il principio della permanenza degli oggetti. (b) Se per numert 
prove ripetute si mostra al bambino che la palla viene nascosta nella, 
stesso posto, e poi gli si fa vedere che il nascondiglio viene cambiato, 
Îl bimbo può guardare la nuova locazione ma continua a cercare la 
nel nascondiglio solito. Questo comportamento, definito perse 
cambia quando il bambino cresce e viene sostituito dal normale 
comportamento di guardare e cercare la palla nel nuovo nascondiglio. 


guito apprenderà a cercare l'oggetto, ma non sarà in 
do di integrare nuove informazioni sulla sua localizz 
ne. Per esempio, se lo sperimentatore nasconde un 
cattolo mentre il bambino sta guardando, il pia 
esplora il luogo in cui è stato nascosto il balocco e 
cupera. Se lo stesso nascondiglio viene usato per più p 
ve ma poi se ne utilizza uno nuovo, il bambino coi 
nuerà a cercare il giocattolo nel nascondiglio inizia 
ben conosciuto, anche se ha visto mettere il giocati 
nel nuovo posto (Figura 15.5). Con la crescita, quest 
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ed evoluzione dell'abilità numerica 


uto che i bambini non possiedono abilità numeriche 
entrano nello stadio operatorio concreto, intorno ai 7 
recenti hanno però dimostrato che bambini molto 
in grado di distinguere insiemi diversi di oggetti in base 
Per esempio, quando sì mostrano aì bambini serie di fi- 
tengono lo stesso numero di elementi (per esempio 2 
cuori, 2 palloncini, 2 scarpe), i piccoli ben presto sì annoia- 
si riflette nella minore quantità di tempo che dedicano 
le figure (assuefazione). Se a questo punto si mostra al 
‘na nuova figura, dove il numero degli elementi è uguale 
0 2 gatti) oppure diverso (per esempio 3 gatti), tipica 
trova che il bimbo guarda più a lungo la figura in cui il nu- 
elementi cambia (disassuefazione). Usando questo me- 
‘atori hanno dimostrato che i bambini molto piccoli sono 
do di distinguere tra due figure che differiscono unicamente 
ero degli oggetti in esse presenti. Ma qual è la relazione 
abilità numeriche e la conoscenza numerica dell'adulto? 
‘componente importante della nozione di numero è il con- 
ordinalità. Per ordinalità sì intende la capacità di riconosce- 
lazione maggiore/minore tra due valori numerici. Una ricerca 
tta recentemente (in corso di pubblicazione) da Elizabeth 
della Duke University e da Gretchen van de Walle della 
University ha dimostrato che bambini di appena 2 anni rico- 
o le relazioni ordinali tra valori numerici che possono arrivare 
4e 5. In questo studio si presentavano ai bambini due Vassoi, 
‘ognuno dei quali portava un certo numero di piccole scatole. Inizial- 
si mostrarono ai bambini vassoi con 1.0 2 scatole, e si inse 
loro (per dimostrazione pratica) che il vassoio con due scatole 
pre quello «vincente» in quanto sotto ogni scatola c'era uno 
(una figurina adesiva). Gli sticker fungevano da ricompensa, 
o che î bambini li amano molto e cercano sempre di trovarli. 
di si passò a presentare al bambini due vassoi contenenti un 
ro di scatole più alto (per esempio, 3 contro 4 e 4 contro 5), 
edendo loro di indicare col dito il vassoio vincente, i bambini mo- 
fano grande sicurezza nello scegliere il vassoio con il numero di 
ole più alto, anche quando le scatole in minor numero erano più 
grandi di quelle sul vassoio che ne portava un numero maggiore! A 
Questa età gli stessi bambini non sono in grado di indicare verbal- 
Mente se un insieme è composto di 3, 4 0 5 oggetti, o di contare 
questo stesso numero di giocattoli. La ricerca di Brannon e van de 
| Walle dimostra che i bambini conoscono le relazioni ordinali tra va- 
| lori numerici, sebbene non abbiano ancora imparato a indicare ver: 
| balmente quegli stessi valori. Questo risultato suggerisce che la 
‘ completa funzionalità del linguaggio non è un supporto essenziale 
al pensiero numerico, aprendo la possibilità che anche gli animali 
| possiedano abilità numeriche. 
Continuando a lavorare su questo filone di ricerca, la Brannon 
| ha investigato insieme a Herb Terrace della Columbia University 
(1998) lo stesso tema, ma su scimmie rhesus, Le scimmie furono 
| addestrate a indicare col dito figure che, per il numero di oggetti 
contenuti, rappresentavano | valori numerici 1, 2, 3 6.4, in quest'or- 
dine (Figura B). Una volta che la scimmia aveva appreso a ordinare 
le figure în base al loro valore numerico, da 1 a 4, ricercatori sotto- 


posero gli animali ad altri test per saggiare l'abilità di ordinare — 
nuove figure che rappresentavano valori numerici diversi (compresi 
tra 5 e 9), Le scimmie si dimostrarono all'altezza del compito! Gli 
animali indicavano correttamente col dito la figura con l'insieme di 
oggetti che rappresentava il valore numerico più piccolo, anche. 
quando questi elementi avevano grandezza maggiore rispetto a 
quelli dell'insieme numericamente più grande. Questi e altri risultati 
ci dicono che le scimmie capiscono le relazioni tra valori numerid, 
anche in assenza di un precedente addestramento specifico a rico- 
noscerli. Rilevando queste abilità in animali privi di linguaggio ver- 
bale, questa ricerca ha dimostrato che il linguaggio non è necessa 
rio allo sviluppo delle abilità numeriche ordinali. 


A Bambino di 2 anni che indica il vassoio contenente 2 scatole, 
per riuscire a impossessarsi delle figurine nascoste sotto; | bambini 
di questa età sono in grado di distinguere insiemi che contengono 
un numero maggiore di scatole da insiemi che ne contengono: 

un numero minore, anche quando queste ultime sono più grandi 
delle scatole che compongono l'insieme più numeroso. 


B Scimmia che osserva delle figure su uno schermo e indica, in ordine 
crescente, gli insiemi composti da 1, 2, 3 e 4 oggetti. 
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comportamento perseverativo tende a diminuire. Piaget 
ha sostenuto che il riuscire a superare questo tipo di 
compito segna la fine dello stadio sensomotorio, e che 
ciò dipende dallo sviluppo di una nuova capacità, quella 
di rappresentarsi internamente gli oggetti e gli eventi. 
Ovvero i bambini diventano capaci di pensare a oggetti e 
fatti che non sono immediatamente visibili. Perciò si 
dice che dimostrano di avere acquisito la consapevolezza 
della permanenza degli oggetti, quando non hanno più 
difficoltà a concettualizzare la presenza di un oggetto al 
momento non visibile. 

Molti ricercatori hanno messo in dubbio il concetto di 
Piaget che i bambini abbiano limitate capacità di integra- 
zione sensomotoria, di integrazione fra le diverse moda- 
lità sensoriali e di percezione degli oggetti. Il punto in 
questione è quanto precocemente, dopo la nascita, il 
bambino manifesta una particolare abilità. Coloro che 
criticano la teoria di Piaget hanno sostenuto che il neo- 
nato possiede una qualche forma di integrazione delle 
esperienze che fa in modalità sensoriali diverse, come la 
vista, l'udito e il tatto. Per esempio, se fornito di un ade- 
guato supporto per la testa, un neonato è in grado di se- 
guire con gli occhi un suono che si sposta attraverso lo 
spazio. Ciò suggerisce una capacità ben sviluppata di in- 
tegrare le due modalità sensoriali della vista e dell'udito, 
e di associare alle percezioni cross-modali le adeguate 
azioni motorie. In linea con questa visione, è stato dimo- 
strato che bambini di pochi mesi preferivano vedere fil- 
mati di persone che parlando muovevano la bocca in sin- 
crono con la traccia sonora, anziché guardare gli stessi 
filmati in cui le voci e i movimenti della bocca dei par- 
lanti non erano sincronizzati. 

Inoltre i bambini di pochi mesi mostrano una buona 
conoscenza delle proprietà fisiche degli oggetti: hanno 
una normale percezione degli oggetti parzialmente occlu- 
si e sono in grado di rappresentarsi le relazioni tra oggetti 
nello spazio tridimensionale. Renée Baillargeon (1991) lo 
ha dimostrato tramite un compito di occlusione (si veda 
più avanti il paragrafo dedicato allo sviluppo percettivo). 
Dopo avere mostrato al bambino un oggetto, la Baillar- 
geon lo nascondeva alla sua vista mettendolo dietro un 
pannello verticale appoggiato su un piano. Il pannello 
veniva poi lasciato cadere, in due differenti condizioni: 
in una cadendo colpiva l'oggetto, come era prevedibile; 
nell'altra, l'oggetto veniva rimosso di nascosto, per cui il 
pannello cadeva sulla superficie del piano. I bambini mo- 
stravano maggiore sorpresa nella seconda condizione che 
non nella prima (Figura 15.6). 

Se, fin da molto piccoli, i bambini sono così ben con- 
sapevoli della permanenza degli oggetti, come si spiega la 
loro perseveranza nel cercare un oggetto nel vecchio na- 
scondiglio (Figura 15.5)? Una delle spiegazioni proposte 
chiama in causa le proprietà della corteccia frontale. È 
noto che gli adulti con lesioni al lobo frontale non rie- 
scono a modificare la progettazione di una risposta mo- 
toria, quindi perseverano in una risposta precedente. 


(a) 


(b) 


15.6. Conoscenza delle proprietà fisiche degli oggetti nei lattanti 
La psicologa Renée Baillargeon (1991) ha sottoposto bambini molto 
a test per verificare la loro conoscenza delle relazioni tra gli oggetti 
del mondo fisico. Bambini di età compresa tra i 4 mesi e mezzo e Bi 
e mezzo furono sottoposti a test In cui si misurava il loro «tempo di: 
fissazione» (i bambini guardano più a lungo gli eventi che lì sorpre 
(a-b) Per saggiare la conoscenza delle proprietà fisiche degli 

si lasciava che | bimbi vedessero mentre un certo oggetto veniva 
dietro uno schermo che lo nascondeva alla loro vista. (c) In una co 
sperimentale lo schermo cadeva sopra l'oggetto nascosto, che ne 

la caduta. (d) Nella seconda condizione sperimentale l'oggetto 
segretamente rimosso, perciò lo schermo cadeva sul piano senza chef 
lo fermasse. In generale, i bambini guardano più a lungo, e restano — 
perplessi, con la condizione che viola le leggi fisiche secondo loro 

In questo caso si aspettano che lo schermo incontri l'oggetto nasci 

e perciò la sua caduta si fermi. Questo dimostra che i bambini sono 
consapevoli della permanenza degli oggetti fin da molto piccoli, e sano 
in grado di valutare la grandezza e le posizioni relative degli oggetti 
quando non sono tutti visibili. 


1 bambini che producono queste risposte perseverativ 
comportano come se avessero una lesione frontale. 
un modo straordinariamente semplice ed elegante p 
terpretare la somiglianza tra i due comportamenti. | 
bambini la mielinizzazione delle proiezioni neurali il 
trata e in uscita dalla corteccia prefrontale non è 
completa, quindi la loro corteccia frontale non è 
del tutto funzionale. 

Il modello di Piaget prevede altri tre stadi dello 
po, successivi a quello sensomotorio. Fra i 2 e i 7 
ha lo stadio preoperatorio, durante il quale la capaci 
rappresentazione mentale degli oggetti e il principio 
la loro permanenza sarebbero già ben acquisiti, mei 
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tri processi concettuali non si manifestano ancora. Pia- 
tt riteneva che in questo stadio ai bambini manca la 
onsapevolezza della conservazione della sostanza, cioè 
on sono in grado di valutare che due bicchieri di forma 
a contengono la stessa quantità di liquido, anche 
ndo hanno visto versare nei due bicchieri, dallo stes- 
recipiente, un identico volume di sostanza. Nel formu- 
lite il suo giudizio sulla quantità, un bambino di questa 
ttà è influenzato dall’apparenza del bicchiere alto e sotti- 
più che dal bicchiere basso e largo, e sarà indotto a cre- 
ere che il bicchiere più alto contiene più liquido, men- 
tte in realtà le due quantità sono uguali. Piaget ha propo- 
0 che lo stesso principio valga anche per il numero de- 
ili oggetti. Nella visione piagetiana è soltanto verso la 
îne di questo stadio, intorno ai 7 anni, che i bambini ap- 
endono questi concetti astratti e raramente commetto- 
errori quando vengono date loro tutte le informazioni 
necessarie per prendere la decisione corretta. 
lla teoria di Piaget propone che dai 7 agli 11 anni i bam- 
ni acquisiscano in qualche forma il concetto astratto di 
lantità. Secondo Piaget, all’inizio di questo periodo i 
bambini sarebbero in grado di eseguire operazioni quanti- 
e soltanto su oggetti o eventi concreti; ovvero, sareb- 
ero incapaci di inferenze astratte. Piaget definì quindi 
(uesto periodo lo stadio operatorio concreto. Segue, dagli 11 
inni in poi, lo stadio operatorio formale durante il quale, se- 
tondo Piaget, i bambini apprendono a rappresentare in 
ma astratta le relazioni. A questa età i bambini sono in 
fado di generalizzare relazioni matematiche, e manifesta- 
pil pensiero ipotetico-deduttivo, cioè l'abilità di genera- 
‘everificare ipotesi circa il mondo reale. 
| risultati di ricerche recenti hanno portato a mettere 
n dubbio le teorizzazioni di Piaget in merito a questi ul- 
timi tre stadi. I bambini manifestano una rudimentale 
ienza del numero, o della quantità, fin da fasi precoci 
loro vita. Sono in grado di cogliere la differenza tra 
lue» di qualcosa e «tre» di qualcosa, perciò sembrano 
sere sensibili ai concetti di «più» e «meno» (si veda la 
cheda «Sviluppo ed evoluzione dell'abilità numerica»). 
L'importanza del contributo di Piaget sta nell'avere in- 
dividuato una sequenza temporale dello sviluppo e nel- 
cercato di dimostrare in quali momenti i bambini 
iscono la capacità di eseguire determinati compiti 
complessi di natura percettiva, motoria e cognitiva. Il fat- 
o che l'età in cui si manifesta un particolare processo 
a essere più precoce di quella proposta da Piaget, e 


quanto non suggerisca la Tabella 15.1, non toglie nul- 
all'importanza della concezione piagetiana dello svi- 
Ippo cognitivo. Il compito della scienza è proprio quello 
‘modificare le teorie, attraverso l'introduzione di nuovi 
concetti ricavati dai dati più recenti. Per quanto riguarda 
sviluppo percettivo e cognitivo, i risultati più recenti 

eriscono che nella prima e nella seconda infanzia le 
pacità del bambino siano superiori a quelle presuppo- 
te da Piaget. Ciononostante è utile, con le opportune 


modifiche, individuare una sequenza temporale del pro- 
cesso di maturazione cognitiva, essendo uno dei princi- 
pali scopi delle neuroscienze quello di correlare la se- 
quenza dello sviluppo cognitivo a una sequenza di svi- 
luppo neurale, per arrivare così a chiarire le basi biologi- 
che della cognizione. Nei paragrafi che seguono prende- 
remo innanzitutto in considerazione lo sviluppo delle ca- 
pacità percettive superiori, in particolare la percezione e 
la rappresentazione degli oggetti. Dopo di che passeremo 
a considerare come entrano in gioco i meccanismi atten- 
tivi, man mano procede lo sviluppo del bambino. Infine, 
in un paragrafo dedicato all'acquisizione del linguaggio, 
ci porremo il problema di capire quanta esperienza ri- 
chieda l’acquisire questa tipica capacità umana. 


Sviluppo della cognizione visiva: 
riconoscimento degli oggetti 


Come Piaget, anche William James (si veda il Capitolo 
1), uno dei padri fondatori della psicologia, ipotizzò che 
l'esperienza percettiva dei neonati non fosse che una 
grande «confusione, tutto un fiorire di colori e un ronzio 
di suoni». Negli ultimi venticinque anni i ricercatori han- 
no messo a punto metodi per indagare il problema se l'e- 
sperienza percettiva dei bambini sia davvero quella gran- 
de confusione che James e Piaget pensavano, o non sia 
invece più organizzata. Questi metodi si avvalgono 
(quantificandoli) dei comportamenti manifesti (overt) in 
cui i bambini si impegnano spontaneamente. 

Si potrebbe pensare che i bambini molto piccoli non 
facciano nulla in modo sistematico al punto da rendere 
possibile lo studio scientifico di quell'attività, ma se si 
pensa questo si è davvero in errore! Moltissime ricerche 
hanno sfruttato il tempo di fissazione (/ooking time) dei 
bambini, ovvero hanno misurato il tempo in cui i piccoli 
tengono fisso lo sguardo su uno stimolo. È risultato che 
questo loro comportamento ha aspetti alquanto prevedi- 
bili, tanto da fare di questo parametro uno strumento 
prezioso per la scienza dello sviluppo. Per esempio, il 
tempo di fissazione dei bambini (come molti altri aspetti 
del comportamento animale, umano e non) va incontro 
ad assuefazione, cioè la sua durata diminuisce col tempo 
quando lo stesso stimolo viene presentato ripetutamente, 
per poi mostrare un immediato e notevole aumento (di- 
sassuefazione) quando il bambino nota nello stimolo un 
cambiamento. Inoltre, fin da molto piccoli i bambini 
tendono a osservare più a lungo gli eventi inattesi che 
non quelli che si aspettano di vedere. 

Queste caratteristiche del comportamento di fissazio- 
ne sono state sfruttate per esplorare vari aspetti della fun- 
zione percettiva e cognitiva infantile. Per esempio, i ricer- 
catori hanno provato a stabilire quanto sia precoce, dopo 
la nascita, l'organizzazione dell’informazione visiva at- 
torno agli oggetti. Philip Kellman ed Elizabeth Spelke 
(1983), allora attivi presso la University of Pennsylvania, 
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15.7 Test che dimostra come ì bambini di circa 4 mesi e mezzo siano 
in grado di utilizzare la forma per distinguere fra oggetti diversi. 

(a) Quando due oggetti di forma simile sono a diretto contatto fra loro, 

i bambini di questa età non li riconoscono come oggetti distinti. 

(b) Riescono però a distinguerlì, se i due oggetti sono di forma differente. 
(c) A quattro mesi e mezzo i bambini non riescono a distinguere due 
oggetti adiacenti unicamente in base al colore, mentre riescono a farlo 

a partire dai 5-9 mesi. Per gentile concessione di Amy Needham. 


analizzarono questo problema in maniera sistematica. I 
due ricercatori trovarono così che all’età di 4 mesi i bam- 
bini si servono dei movimenti comuni degli oggetti per 
raggrupparli in una stessa unità, e delle separazioni spa- 
ziali tra oggetti per raggrupparli in unità distinte. Ricer- 
che ulteriori condotte da Alan Slater e collaboratori 
(1990) a Exeter, Inghilterra, hanno dimostrato che men- 
tre i bambini di 4 mesi usano il movimento comune per 
unire insieme due porzioni di un oggetto, i neonati non 
sono in grado di fare la stessa cosa. Quindi la capacità di 
servirsi del movimento comune per organizzare oggetti, 
deve svilupparsi nel periodo tra la nascita e i 4 mesi di 
età; secondo la maggioranza dei ricercatori, questa capa- 
cità inizierebbe a svilupparsi intorno ai 2 mesi. 

Ricerche più recenti hanno analizzato altri tipi di in- 
formazioni di cui i bambini potrebbero servirsi per deter- 
minare gli oggetti presenti in un insieme. Amy Needham 
(1999) della Duke University ha studiato il comporta- 
mento dei bambini in rapporto a oggetti adiacenti, cioè 
in contatto fra loro e completamente visibili all’osserva- 
tore. Il lavoro di questa ricercatrice ha dimostrato che già 
all’età di 4 mesi i bambini possono servirsi di differenze 
nella forma per determinare se due oggetti adiacenti 


sono in realtà due entità separate che, se tirate, si, 
ranno in maniera indipendente (Figura 15.7). 
sultati dimostrano che i bambini riescono a ca] 
gurazioni di oggetti complesse, anche quando. 
non sono separati da spazi o non sono in movii 
lavoro della Needham ha inoltre dimostrato ch 
tori, come l’esperienza che il bambino ha già fatti 
certo oggetto, o di una collezione di oggetti, e del 
zioni fisiche tra gli oggetti di un insieme, hanno ut 
importante nell’aiutare il piccolo a disting 

componenti di un insieme. Questa ricerca suggeri 
il mondo visivo dei bambini sia più ricco e mo 
organizzato di quanto chiunque potesse sos 
presi Jean Piaget e William James). 


Sviluppo del sistema attentivo umano 


Nei primi mesi di vita lo sviluppo del sistema per 
zione visiva è segnato da marcati cambiamenti, co 
mostra l'acquisizione della capacità di riconoscere; 
getti del mondo esterno. Quali cambiamenti nel ca 
che si va sviluppando sostengono l'acquisizione di 
capacità? Negli ultimi quarant'anni il sistema 
primati è stato oggetto di studi approfonditi. O) 

mo sul sistema visivo molto di più che su quali e 
parte del cervello. Eppure al presente non siamo ano 
grado di rispondere alla domanda: quali can 
portano alla percezione degli oggetti e la rendono po: 
le? La sequenza temporale dello sviluppo di alcuni pri 
sì visuo-motori è, comunque, relativamente 7 
strutture e i circuiti importanti per il sistema 0 
sono ben mappati, di conseguenza le nozioni sullo sy 
po del sistema oculomotore hanno molto contrib 
luce sui substrati neurali di un meccanismo cognitivo 
damentale: l'orientamento dell'attenzione. 

L'idea è semplice, per come è stata formulata da 

Johnson (1993) dello University College di Londra. I 
cuiti neurali che supportano i comportamenti 
tori maturano in momenti diversi dello sviluppo po 
tale. Un comportamento oculomotore manifesto 
che si sviluppa nello stesso periodo di uno spe 
cuito, deve essere servito da quel circuito. Rivedia 
le tappe dello sviluppo del sistema visivo. 


Maturazione dei circuiti visivi subcorticali 


Alla nascita la regione foveale della retina umana è al 
ra immatura, mentre la porzione periferica è più 
pata; nella visione del neonato predominano quind 
input periferici. Analogamente, nel neonato la mielini 
zazione del nervo ottico non è ancora completa, tul 
procede con rapidità nei primi 4 mesi di vita, e nelll 
dei primi 2 anni raggiunge l'assetto tipico dell’adult 
nucleo talamico del corpo genicolato laterale = il pri 
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: Collicolo 
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(a) Schema del sistema visivo; sono indicate: la via retino-genicolo-striata, che trasporta l'informazione visiva alle aree corticali deputate alla sua 
azione, e la via retino-collicolare, che proietta dalla retina al collicolo superiore del mesencefalo e fa parte del sistema visuo-motorio. (b) | bambini 


ktoli tendono maggiormente a orientare l'attenzione verso gli stimoli nel campo visivo temporale (periferico) di ciascun occhio. Ciò può dipendere 
| fatto che le proiezioni delle cellule gangliari dell'emiretina nasale, attivate dagli stimoli che appaiono nell'emicampo temporale, sono dirette 


erenzialmente al collicolo superiore. 


relè nella via visiva dalla retina alla corteccia — va 
inch'esso incontro a una rapida crescita nei primi 6 mesi 
po la nascita, quasi raddoppiando il proprio volume. I 
npi di maturazione della corteccia visiva primaria va- 
o a seconda degli strati corticali. Gli strati profondi, 
proiettano al collicolo superiore, si sviluppano prima 
di quelli più superficiali. Il collicolo superiore, il primo 
target subcorticale delle cellule gangliari della retina, è la 
Struttura coinvolta nei movimenti saccadici e in quelli 
oculomotori involontari verso gli eventi ambientali sa- 
lienti. Nel collicolo superiore il pattern delle lamine neu- 
tonali è praticamente normale già prima della nascita, 
mentre le fibre della proiezione retino-collicolare sono 
mielinizzate solo parzialmente nella fase prenatale e in 
modo completo a 3 mesi dalla nascita. Quindi il primo 
circuito neurale che supporta i processi di sviluppo e 
mielinizzazione del comportamento visivo è la proiezio- 
ne subcorticale dalla retina al sistema oculomotore del 
collicolo superiore (Figura 15.82). 

I comportamenti visuo-motori dei neonati, che sono 
stati studiati e caratterizzati con profondità, presentano i 
seguenti pattern. I neonati riescono a seguire con gli oc- 
chi un oggetto in movimento, ma il loro inseguimento 
oculare (pursuit) manca ancora di fluidità (cioè non rie- 
scono a seguire in modo continuo e regolare un oggetto 
che si muove); quando un neonato segue con gli occhi 
un oggetto che si muove lentamente, i movimenti ocula- 
ri sono piuttosto di tipo saccadico (movimenti a scatti, in 


cui lo sguardo salta da un punto di fissazione a un altro). 
Gli stimoli che hanno più probabilità di evocare l’orien- 
tamento manifesto della testa e degli occhi sono quelli 
presentati alle porzioni temporali del campo visivo (a de- 
stra per l'occhio destro, a sinistra per l’occhio sinistro). 
La ragione di ciò è che gli stimoli negli emicampi tempo- 
rali ricadono su porzioni della retina che proiettano con 
maggior forza al collicolo superiore, quindi hanno più 
probabilità di indurre l'orientamento oculomotore (Figu- 
ra 15.8b). Inoltre i neonati, a causa della loro scarsa 
acuità visiva, tendono a ignorare le caratteristiche inter- 
ne degli stimoli complessi, in parte perché lo sviluppo 
della fovea è in ritardo rispetto alle porzioni periferiche 
della retina, ma in parte anche perché l'elaborazione agli 
stadi superiori del sistema visivo è ancora limitata. Si po- 
trebbe perciò dire che il comportamento visivo dei neo- 
nati è governato principalmente dal sistema visuo-moto- 
re subcorticale. Quale influenza esercita questo dato bio- 
logico sullo sviluppo del comportamento attentivo? 
Quando i bambini raggiungono 1 mese di età, si osser- 
va un cambiamento nel loro orientamento visivo di tipo 
overt verso gli stimoli. Spesso mostrano una risposta di at- 
tenzione obbligata, durante la quale tengono fissi gli oc- 
chi sugli oggetti per lunghi periodi. In coincidenza con 
questo comportamento, si ha lo sviluppo di proiezioni 
dalla corteccia striata alle strutture subcorticali che inibi- 
scono l’attività del collicolo superiore. Alla situazione in 
cui gli stimoli periferici innescavano automaticamente 
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Lo sviluppo del riconoscimento dei volti 


Il riconoscimento dei volti è, al pari del linguaggio, un'abilità squisita- 
mente umana, e si sviluppa a partire dai primi giorni di vita. | neonati 
sembrano preferire di guardare i volti, o stimoli simili a volti, più che 
molti altri stimoli capaci di interessarli, come bersagli concentrici o 
scacchiere. l bambini di appena poche settimane sono in grado di di- 
stinguere il volto della madre da quello delle altre donne, ma lo fanno 
affidandosi principalmente ad aspetti generali del viso, come per 
esempio la forma della capigliatura. | neonati si servono di questi 
aspetti generali soprattutto perché alla nascita la loro acuità visiva è 
ancora scarsa, e fino all'età di 3-4 mesi non si avvicina neppure all'a- 
cuità visiva dell'adulto, Una volta che questa si è sviluppata normal 
mente, i bambini iniziano a riconoscere e a distinguere le facce in 
base alle loro caratteristiche (gli occhi, il naso, la bocca, ecc.). L'avve- 
huta maturazione dei processi per l'elaborazione dei volti si manife- 
sta nell'effetto di inversione, in cui il riconoscimento avviene molto 
più lentamente quando le facce sono presentate capovolte anziché 
per dritto. L'effetto di inversione non si verifica sino all’inizio dell'età 
scolare, suggerendo che alla base di tale effetto vi sia l'aumento del- 
l'abilità e dell'esperienza nel riconoscere i volti. | potenziali evento- 
correlati registrati in risposta alla presentazione di volti fanno ritenere 
che questa abilità arrivi a maturare completamente solo con la pu- 
bertà, Quindi, sebbene si manifesti precocemente, già nei neonati, 
l'elaborazione dei volti è un processo che richiede molto tempo ed 
esperienza per arrivare a completa maturazione. 

Mark Johnson (1997) ha proposto una teoria neurale per spie- 
gare i due «stadi» con cui si sviluppa l'elaborazione dei volti. Nel 
primo stadio, nel neonato sono pienamente funzionali vie visive 
subcorticali, predisposte all'elaborazione di stimoli come le facce. 
Data questa predisposizione, i bambini trascorrono molto tempo a 
fissare | volti; ciò produce una grande attività nelle vie subcorticali e 
questa attività, a sua volta, contribuisce allo sviluppo delle strutture 
corticali su cui tali vie proiettano. Col tempo, questo comportamen- 
to di osservazione e l'attività neurale a esso correlata arrivano a or- 
ganizzare le regioni corticali deputate all'elaborazione dei volti nek- 
l'adulto. Quindi Johnson ha proposto che lo sviluppo del sistema per 
l'elaborazione delle facce implichi semplici ma profonde interazioni 
fra predisposizioni elementari nelle vie visive subcorticali, il risultato 
comportamentale di queste predisposizioni e le conseguenze di tale 
comportamento sullo sviluppo corticale. Da quanto emerge dai dati 


l'orientamento overt se ne sostituisce un’altra, in cui di- 
minuisce la capacità del collicolo superiore di effettuare 
movimenti saccadici, ed è per questo che i bambini di 1 
mese tengono fisso a lungo lo sguardo su un nuovo sti- 
molo. 

A 2 mesi si sviluppa nei bambini la capacità di com- 
piere movimenti fluidi nell'inseguimento oculare degli 
oggetti in movimento. Inoltre comincia ad apparire il 
normale orientamento verso gli stimoli nuovi che ap- 
paiono nel campo visivo. A questa età i bambini comin- 
ciano anche a fissare lo sguardo sulle caratteristiche in- 
terne degli stimoli complessi. La comparsa della fluidità 


disponibili, lo stadio iniziale precorticale ha una durata relativi 
te breve rispetto al più tardivo stadio corticale, che sembra prot 
per lungo tempo. Resta ancora senza risposta la questione rela 
a quando aree corticali come il giro fusiforme nella corteccia pi 
ro-ventrale cominciano a esibire un'attività specifica per | volti, 


Un bambino di circa 2 anni osserva attentamente una fotografia 
con l'immagine di una faccia. Le evidenze sperimentali suggeriscono 
che i processi per l'elaborazione dei volti si sviluppino molto presto 
e in due stadi, ognuno dei quali è associato allo sviluppo 
e alla maturazione di specifici circuiti del sistema visivo. 


di movimenti nel pursuit oculare può dipendere dallo svi 
luppo e dalla maturazione della proiezione della corte 
cia striata alla regione medio-temporale (MT), ovvero 
aree deputate al movimento nella corteccia extrastriatal 
La via MT è essenziale per la fluidità dell’inseguimenti 
oculare. Inoltre la capacità di prestare più attenzione 
caratteristiche interne degli stimoli probabilmente de 
dal miglioramento dell’acuità visiva nelle regioni centi 
del campo visivo. 

Fra i 3 e i 6 mesi i bambini iniziano a compiere mov 
menti oculari anticipatori. Ciò avviene probabilmente in 
seguito alla maturazione della proiezione dagli strati supè 
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riori della corteccia striata ai campi oculari frontali, che 
sono gli ultimi a maturare. I campi oculari frontali, regio- 
ni della corteccia frontale dorsolaterale, partecipano ai 
movimenti volontari degli occhi, quindi vi è una buona 
coincidenza temporale fra la maturazione di queste aree e 
la comparsa di un maggiore controllo sulla programma- 
zione dei comportamenti oculomotori. Sempre durante 
Questo periodo, nei bambini giungono a completo svilup- 
pol'acuità visiva e la visione binoculare normale, in parte 
a seguito della maturazione della corteccia striata e della 
selettività, legata all'esperienza, delle colonne di domi- 
‘nanza oculare. L'acquisizione dell'acuità normale ha im- 
portanti conseguenze comportamentali, soprattutto per 
l'elaborazione delle facce (si veda la scheda «Lo sviluppo 

] riconoscimento dei volti»). Nel sintetizzare i propri 
dati, Mark Johnson ha enunciato questi tre principi fon- 
damentali dei comportamenti visuo-motori: 


1. Le sequenze dello sviluppo comportamentale e di 
quello neurale qui descritte valgono per i bambini 
normali. 

2. Specifici eventi neurali coincidono con, 0 sono imme- 
diatamente precedenti, i cambiamenti comportamen- 
tali osservati. 

3, Il principale vincolo allo sviluppo dei comportamenti 

Visuo-motori è dato dal ritardo dello sviluppo della 

corteccia visiva primaria rispetto al sistema visuo-mo- 

tore subcorticale. 


Che relazione c'è tra il comportamento visuo-motorio 
manifesto (overt) e l’attenzione nascosta (covert)? Michael 
Posner e Mary Rothbart (1980) hanno proposto che l’at- 
tenzione nascosta si sviluppi parallelamente all’attenzio- 
ne manifesta; i due ricercatori hanno ipotizzato che l’at- 
tenzione di tipo covert sia coinvolta nei movimenti ocula- 
ri manifesti verso locazioni del campo visivo (si veda il 
Capitolo 7). Secondo il modello da essi proposto, l’atten- 
zione nascosta precede i movimenti oculari e può contri- 
buire a programmare il sistema oculomotore in modo da 
fargli compiere i movimenti corretti. 

Il tentativo di correlare le tappe dello sviluppo neurale 
con quelle dello sviluppo cognitivo talvolta è coronato 
dal successo, come abbiamo appena visto per gli studi 
sullo sviluppo dell'attenzione visiva. Spesso, però, l'im- 
presa è molto più ardua. Consideriamo, per esempio, il 
linguaggio; il livello di conoscenza a cui si è arrivati, circa 
i suoi substrati neurali nell’adulto, è molto inferiore a 
quello raggiunto per il sistema visivo. Ne consegue che 
Sappiamo ancora poco dei cambiamenti del cervello 
umano che si associano allo sviluppo delle abilità lingui- 
stiche, benché i moderni strumenti delle neuroscienze 
cognitive abbiano portato progressi notevoli. Alcune di 
queste ricerche saranno descritte nel prossimo paragrafo. 

Un altro modo in cui lo studio dello sviluppo cogniti- 
VO può aiutarci a chiarire i meccanismi biologici sotto- 
Stanti, è scoprire se un'abilità cognitiva viene acquisita 
attraverso un apprendimento, o se invece è biologica- 


mente predeterminata (innata). O forse, più in generale, 
è giusto chiedersi: quanta esperienza è necessaria perché 
si sviluppi una data facoltà cognitiva? Cercare di Tispon- 
dere a questa domanda porta a indagare la biologia dei 
processi cognitivi, ma non necessariamente a identificare 
i circuiti neurali in essi coinvolti. Tuttavia, chiarire se 
un'abilità come il linguaggio viene appresa mediante un 
sistema cognitivo non specifico, o se sia invece parte di 
un circuito neurale predestinato alla comunicazione, è 
una questione fondamentale che lo studio dello sviluppo 
può aiutarci a risolvere. Nel prossimo paragrafo prendere- 
mo in esame lo sviluppo cognitivo del linguaggio, cer- 
cando di verificare l'ipotesi, proposta dallo psicolinguista 
del MIT Steven Pinker, che il linguaggio sia un istinto. 


Acquisizione del linguaggio durante lo sviluppo 
rr e 


Che il linguaggio sia una proprietà unica degli esseri 
umani è un'affermazione con cui quasi tutti si direbbero 
d'accordo. Se poi si tratta di una capacità innata o invece 
acquisita, è una questione sulla quale la scienza sta cer- 
cando da decenni la risposta. Gli esseri umani non nasco- 
no già capaci di parlare e di capire una lingua, ma la de- 
vono apprendere attraverso l'esposizione a essa; ciò vor- 
rebbe dire che il linguaggio è una capacità appresa. Ma 
questa è solo una parte della risposta; dobbiamo anche 
chiederci se esiste un meccanismo per l'apprendimento 
del linguaggio, meccanismo che sarebbe invece innato. A 
quest'ultima domanda è impossibile rispondere finché 
non stabiliamo i criteri per definire un’abilità innata. 

Un'abilità innata dovrebbe essere presente in ogni in- 
dividuo normale di una popolazione. Lo sviluppo di una 
tale abilità dovrebbe seguire un percorso comune nei di- 
versi individui, e questo sviluppo dovrebbe avvenire sen- 
za che una persona sia intenzionalmente addestrata da 
un'altra. I comportamenti innati devono avere, per defi- 
nizione, una componente genetica, quindi dovrebbero 
esistere disturbi ereditari del linguaggio. I criteri di defini- 
zione possono essere anche altri, ma quelli appena ricor- 
dati richiedono il minor numero di assunti. Se il cervello 
possiede un’organizzazione modulare per la cognizione e 
la sensazione, e se lo schema generale di tale organizza- 
zione è simile nei diversi individui, allora un'abilità inna- 
ta dovrebbe trovare espressione in aree specifiche del cer- 
vello, le stesse nei diversi individui. Ma questa caratteri- 
stica è meno essenziale delle altre per la definizione di 
abilità innata. Nel complesso, tutte queste caratteristiche 
che definiscono un comportamento innato sono utili per 
valutare il ruolo dell'esperienza nell'acquisizione di abi- 
lità cognitive. 

Per esempio, la capacità di nuotare è innata 0 appresa? 
Sembra sia innata nei cani (che nuotano fin dalla prima 
volta che finiscono in acqua) e negli altri animali. Ma le 
cose vanno ben diversamente se si butta in acqua una 
persona priva di esperienza nel nuoto, il che richiede di 
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La comunicazione gestuale che nei bambini precede lo sviluppo del linguaggio 


Fino all'età di 1.anno e mezzo-2 anni i bambini non parlano, perciò 
non possono comunicare, giusto? Sbagliato! Non c'è bisogno di 
parlare per comunicare, e ciò vale anche per i bambini. È noto da 
tempo che la gestualità è una forma importante di comunicazione 
tra il bambino e i genitori. In uno studio molto approfondito, Linda 
Acredolo della University of California, a Davis, e Susan Goodwyn 
della California State University di Stanislaus (1996) hanno indagato 
la comunicazione preverbale in bambini appartenenti a un campio- 
ne di 140 famiglie. | bimbi furono osservati per 3 anni, a partire dal- 
l'età di 11 mesi, Un terzo delle famiglie furono incoraggiate a cerca- 
re di insegnare ai bambini un linguaggio a segni, le restanti famiglie 
non furono istruite in tal senso. 

Sottoponendoli a dei test, i ricercatori scoprirono che i bambini 
incoraggiati a esprimersi con la gestualità fornivano performance 
molto superiori agli altri bambini in molti confronti tra abilità di co- 
municazione, comprese quelle verbali che tutti i bimbi arrivano a 
sviluppare naturalmente: Questo risultato è in gran parte attribuibile 
agli effetti positivi che la comunicazione preverbale ha sulla relazio- 
ne bambino-genitori. Infatti | bimbi e i genitori che usano questi se- 
gni comunicano di più e hanno un'interazione più intensa. Di quali 
segni si tratta? 


Ecco un episodio che compare nel resoconto di quella ricerca: 


Comunicazioni gestuali in bambini troppo piccoli per riuscire a comunicare verbalmente i propri bisogni. Per gentile concessione di Lirida Acredolo, 


solito un periodo di istruzione, E camminare? Qui le cose 
sono un po’ più complicate da capire. I nostri genitori 
non ci hanno forse insegnato a camminare? Certamente 
sì, ma gli esseri umani finiscono sempre per mettersi eret- 
ti e per camminare, anche senza ‘alcuna istruzione speci- 
fica: la deambulazione compare infatti normalmente, a 
un certo stadio dello sviluppo. Inoltre, esistono strutture 
neurali appositamente deputate alla locomozione in ogni 


«Benché sia troppo piccola per dire più di qualche parola, 
una bambina di 13 mesi, ama molto i libri. Quando i suo p 
Mark si siede sul divano la sera dopo cena, Jennifer trotterella fino 
lui, gli mostra le mani unite con le palme in alto, poi le apre 
chiude. E subito Mark la fa contenta, dicendo: “Oh, bene, Prendi 
mo un bel libro da leggere”. Jennifer se ne va e dopo poco tar 
con il suo libro di animali preferito, si accoccola vicino al padre e 
zia a girare le pagine del libro. Poi si ferma a guardare con pi 
una figura, sì passa più volte un ditino di traverso sul petto e 
gli occhi verso Mark, che le dice: “Brava. È proprio una zeb 
(Acredolo e Goodwyn, 1996). 


La scena continua con Jennifer che riconosce gli animalieg 
che fanno, senza pronunciare una sola parola. Che cosa è a Ù 
to? Secondo Acredolo e Goodwyn, la bambina ha appena comu 
cato al padre che cosa c'è nel libro, e lui ha capito. Per questa: 
municazione, Jennifer si è servita di semplici segni, gesti non verba 
li. Ciò che questi dati dimostrano è che il bisogno e il desideriad 
comunicare sorge nei bambini molto prima che abbiano sull'apparé 
to vocale un controllo sufficiente per esprimersi a parole. Poiché 
loro bisogno di comunicare insorge molto presto, tornano molto 
li le loro abilità manuali, già relativamente ben sviluppate, 


lm 


\ 
1 d 


persona della popolazione. Camminare è un'abilità ina 
ta dell'essere umano, mentre nuotare probabilmente non 
lo è. E che cosa si può dire del linguaggio? 


M Aspetti universali del linguaggio umano 


Quanto comune è il linguaggio in quanto comportamet 
to, su questo pianeta? Le lingue oggi parlate al mondo 
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ono moltissime. Se ogni lingua rappresentasse capacità e 
onoscenze acquisite differenti, allora non staremmo a 
tere se il linguaggio sia un'abilità innata. Potrebbe 
e che possediamo un'innata predisposizione ad ap- 
idere la lingua della cultura in cui nasciamo. Se così 
dovremmo modificare le caratteristiche che defini- 
cono un'abilità innata, in modo tale che la parola «po- 
olazione» non significherebbe più l’intera specie uma- 
la, ma semplicemente la linea genetica della Tegione in 
Qui si parla una certa lingua. Non c'è bisogno di arrivare a 
Questi estremi, poiché i dati disponibili non lasciano spa- 
îo a dubbi: gli esseri umani sono in grado di apprendere 
siasi lingua a cui si trovano esposti durante l’infan- 
I figli di genitori cinesi, nati a Pechino e allevati in 
ambiente in cui si parla cinese, possono acquisire sen- 
aa difficoltà la lingua inglese se trasferiti negli Stati Uniti, 
in un altro paese anglofono. Se crescono fra persone di 
‘madrelingua inglese e in un ambiente in cui si parla solo 
inglese, le loro abilità nell'usare questa lingua saranno 
‘indistinguibili da quelle delle persone anglofone di 
“ascendenza americana. Non c'è nulla di misterioso in 
Questo; il linguaggio è un sistema di comunicazione e di 
'appresentazione di eventi, oggetti e idee che hanno qua- 
lità universali. Il linguaggio soddisfa uno dei criteri che 
definiscono un comportamento innato: è condiviso da 
tutti i membri della popolazione. 
Questo è un fatto acquisito ormai da molto tempo per 
i linguisti che indagano sulle caratteristiche universali 
del linguaggio. Alcuni, come Noam Chomsky, ritengono 
che tutte le lingue umane siano simili fra loro. Secondo 
questa concezione, esiste una grammatica universale 
comune a tutte le lingue e intrinseca al sistema per il lin- 
guaggio che ogni persona ha in dotazione. Ciò che dif- 
ferisce da una lingua all'altra sono unicamente le carat- 
teristiche locali della grammatica, ovvero il modo speci- 
fico in cui essa trova applicazione in una particolare lin- 
gua. Questa regola generale è in accordo con quanto sap- 
piamo dei substrati neurali del linguaggio. Alcune strut- 
ture neurali del linguaggio sembrano essere comuni a 
tutte le lingue, mentre la semantica e la grammatica sem- 
brano dipendere da sistemi neurali differenti a prescin- 
dere da quale sia la lingua nativa del parlante. Le capa- 
cità linguistiche sono lateralizzate nell'emisfero sinistro 
in tutte le persone (fatta eccezione, naturalmente, per al- 
cuni mancini). 


® L'acquisizione del linguaggio è simile in ogni persona 
L'ipotesi che le abilità linguistiche siano innate può esse- 
re verificata esaminando se tutti gli individui della popo- 
lazione esprimono 0 acquisiscono queste abilità nello 
Stesso modo. I bambini acquisiscono il linguaggio nello 
Stesso periodo dello sviluppo e attraverso fasi molto simi- 
li, oppure è impossibile rintracciare una norma? La rispo- 
Sta è semplice: le modalità di acquisizione del linguaggio 
sono le stesse in tutte le persone. 


Al compimento del loro primo anno, in genere i bam- 
bini sono già in grado di produrre le prime parole. Nei sei 
mesi successivi, più o meno, arrivano lentamente a usare 
altri cinquanta vocaboli. Queste prime parole in genere 
sono riferite a singoli oggetti del mondo reale, come i ge- 
nitori, il cibo, i giocattoli, gli animali di casa è così via. 
Inoltre usano verbi, come mangiare, e parole per interagi- 
re con gli altri, come ciao. Nei 6-12 mesi successivi, l’ac- 
quisizione di nuove parole subisce una fortissima accele- 
razione, il ritmo normale essendo di 7-9 nuovi vocaboli 
alla settimana; l'apprendimento di ogni nuova parola è 
immediato e corretto. Questo periodo di rapido cambia- 
mento viene detto esplosione del vocabolario. Che cosa ac- 
cade nel cervello del bambino in questo periodo così pro- 
ficuo per l'apprendimento del linguaggio? I potenziali 
evento-correlati (ERP) registrati in risposta a parole che il 
bambino conosce, sono lateralizzati all’emisfero sinistro 
come negli adulti; tuttavia, in una fase dello sviluppo di 
poco precedente le stesse parole avrebbero evocato nello 
stesso bambino risposte bilaterali. In un gruppo di bam- 
bini di 20 mesi, quelli che già possiedono un ampio vo- 
cabolario in risposta all’udire parole che conoscono ten- 
dono a produrre ERP lateralizzati all'emisfero sinistro, 
mentre i bambini con un vocabolario relativamente ri- 
dotto tendono a produrre ERP bilaterali. Lo sviluppo del- 
la lateralizzazione è correlato con l'ampiezza del vocabo- 
lario, non con l’età cronologica dei bambini (si veda la 
scheda «Intervista a Helen J. Neville»). 

All'acquisizione di singoli vocaboli segue, nel giro di 
breve tempo, l'uso di combinazioni di parole. Dapprima 
si tratta di due soli vocaboli, poi di tre o più, finché in un 
qualche momento fra i 3 e i 4 anni i bambini comincia- 
no a produrre frasi intere. Se avete studiato a scuola una 
lingua straniera sapete quanto sia difficile, se non impos- 
sibile, raggiungere con tanta rapidità un tasso così eleva- 
to di acquisizione di una nuova lingua. Nei primi anni di 
vita a ognuno di noi accade qualcosa di unico e speciale, 
una sorta di miracolo biologico: l'acquisizione del lin- 
guaggio. 

Il linguaggio è molto più di semplici stringhe di paro- 
le: i bambini non solo devono acquisire le etichette per 
indicare oggetti e azioni, ma devono anche apprendere le 
regole per mettere insieme le parole e costruire frasi 
grammaticalmente corrette. Per citare Pinker (1994), non 
si tratta di apprendere «le rigide regole dei maestri e dei 
manuali scolastici, che enunciano differenze tra le forme 
standard e non standard della lingua inglese e stabilisco- 
no convenzioni per la prosa scritta...», ma piuttosto la 
grammatica mentale, che descrive come «le parole posso- 
no essere combinate fra loro per formare parole più gran- 
di, frasi e periodi, secondo regole che conferiscono a ogni 
combinazione un preciso significato». I bambini devono 
apprendere la morfologia (combinare parole e frammenti 
di parole in modo da formare parole più lunghe), la sin- 
tassi (combinare parole e frasi in periodi) e la fonologia 
(combinare suoni secondo schemi legittimi, appropriati 


614 15. Sviluppo e plasticità 


Intervista a Helen J. Neville, Ph.D. 


La dott. Neville è docente di psicologia e direttrice del Brain Development Laboratory alla University of Oregon. 
È considerata una delle figure più autorevoli nel campo delle neuroscienze cognitive dello sviluppo. 


Autori: La sua équipe ha studiato persone non udenti servendosi dei 
potenziali evento-correlati (ERP), e ha scoperto che il loro cervello ha 
un'organizzazione diversa da quello dei soggetti normali. Ci può 
spiegare quali sono le implicazioni di questo straordinario risultato? 
H.4.N.: Si, noi studiamo il ruolo dell'esperienza nello sviluppo dei sì- 
stemi neurali importanti per certi aspetti della cognizione, e i soggetti 
che esaminiamo in questa ricerca sono persone con sordità bilaterale 
sin dalla nascita, a causa di un difetto genetico che inibisce lo svilup- 
po della coclea. L'ipotesi che abbiamo cercato di verificare è se la 
mancanza di input uditivi porti a una riorganizzazione delle aree cor- 
ticali che di norma elaborano l'informazione acustica. Ci è sembrato 
plausibile supporre che l'elaborazione visiva potesse estendersi alla 
corteccia uditiva «abbandonata», quindi abbiamo cercato di definire 
l'estensione di tale fenomeno, il momento in cui può verificarsi e | 
meccanismi che potrebbero mediare questo cambiamento. | soggetti 
non udenti da noi esaminati avevano un'esperienza linguistica molto 
particolare, Nessuno di loro conosceva un linguaggio orale-aurale, 
ma tutti avevano appreso un linguaggio visuo-manuale, l'American 
Sign Language (ASL). Abbiamo esaminato gli effetti di questo ap- 
prendimento sullo sviluppo dei sistemi cerebrali del linguaggio. Uno 
dei modi in cui abbiamo valutato gli effetti della deprivazione uditiva 
separatamente da quelli dell'acquisizione di un linguaggio visuo-spa- 
ziale è consistito nello studio di soggetti udenti, nati da genitori non 
udenti, Questi soggetti non hanno sofferto una deprivazione uditiva, 
ma per tutti loro l'ASL è stata la prima lingua, proprio come per i no- 
stri soggetti sordi dalla nascita. La previsione era che qualunque 
eventuale effetto prodotto dalla deprivazione uditiva non si dovesse 
manifestare nei soggetti udenti nati da genitori sordi, e che invece gli 
‘effetti prodotti dall'acquisizione dell'ASL si manifestassero sia in que- 
sto gruppo che in quello dei non udenti. Per indagare questi problemi 
abbiamo utilizzato soprattutto gli ERP e la risonanza magnetica fun- 
zionale (MRI). Il primo metodo fornisce infatti un'ottima risoluzione 
temporale e il secondo un'ottima risoluzione spaziale, per cui sono 
due tecniche altamente complementari. 

‘Autori: In seguito alla perdita degli input uditivi, il cervello va incon- 
tro a fenomeni di riorganizzazione? 

H.J.N.: | nostri studi sull'elaborazione visiva nei non udenti hanno in- 
dicato che | processi visivi subiscono notevoli riarrangiamenti in se- 
guito alla deprivazione uditiva: gli ERP visivi sono di varie volte più 
grandi nei non udenti che nei soggetti normali. Questi effetti non si 
osservano negli udenti nati da genitori sordi. Inoltre si tratta di cam- 
biamenti specifici; sono stati rilevati in risposta agli stimoli visivi peri- 
ferici, ma non agli stimoli presentati alla fovea. Cambiamenti di que- 
sto tipo sì osservano nei paradigmi della sensibilità visiva e nei com- 
piti di attenzione visiva. 

Autori: Sì, ma questi cambiamenti fisiologici riflettono anche cam- 
biamenti comportamentali? 

H.J.N.: Ci può scommettere! Gli effetti fisiologici hanno conseguenze 
funzionali. | soggetti non udenti sono più veloci e più accurati nel rile- 
vare target in movimento nelle regioni periferiche del campo visivo. 


PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Gli studi anatomici suggeriscono che la periferia del cam 


dalla corteccia striata alla corteccia parietale, la quale 
aree sensibili al movimento. Invece l'area centrale del ca 
Fappresentata soprattutto lungo la via visiva ventrale, che 
VI alla corteccia temporale anteriore. Questa via è im 
discriminazione ad alta risoluzione della forma e del i 
da noi saggiata è che, secondariamente alla deprivazio 
nella via dorsale avvengano grandi cambiamenti dell'a 
siva e che questa via esibisca, in generale, una plasticità n 
della via ventrale. Gli stimoli che abbiamo utilizzato erano 
mente pensati per stimolare le vie magno- e parvocellulari d 
tano alle vie dorsale e ventrale. Gli ERP dei soggetti 
udenti erano simili nel caso della risposta agli stimoli pai 
(griglie colorate, ad alta frequenza spaziale, con sfarf: 
bassa frequenza). Ma i potenziali evocati erano superiori di varie 
te nei soggetti sordi piuttosto che negli udenti, nella risposta: 
moli magnocellulari (griglie in movimento, bianche e nere coni 
frequenza spaziale, con sfarfallamento ad alta frequenza). 
Autori: Perché gli ERP diventano più grandi nei non udenti? Ciò 
plica forse il coinvolgimento di un maggior numero di neuro 

re lo stesso numero di cellule genera una risposta più intensa? — 
H.J.N.: Attualmente stiamo conducendo studi con la fMRI p 
minare in quale regione del lobo temporale si verificano 
biamenti. Ciò che stiamo trovando è che nei soggetti non 
tenzione periferica a una configurazione di punti in movimento: 
cia a un aumento dei voxel attivati nell'area MT. Conoscere la loc 
zazione del cambiamento fa scaturire ipotesi sui possibili 

che portano a un incremento dell'elaborazione visiva in sequit 
privazione uditiva. Uno dei candidati più probabili a essere la s 
questo cambiamento è l'area temporale superiore poli 

di norma riceve sia input uditivi che visivi. In assenza di input udi 
afferenze visive potrebbero impadronirsi di quelle che norma 
sarebbero cellule uditive, aumentando così la sensibilità ai 

vi. Le ricerche su animali dimostrano che le aree multimodali 5 
sede dei cambiamenti innescati da una deprivazione visiva cong 
Autori: Ma questo cambiamento non potrebbe semplicemente 
lare l'esistenza di circuiti preesistenti? 

H.J.N.: SÌ. Nel cervello immaturo, dell'uomo come degli altri animali 
può esserci una transitoria ridondanza delle connessioni tra aree 
soriali, di norma poi eliminata (dal punto di vista anatomico opp 
funzionale) attraverso la competizione che ha luogo durante lo si 
luppo nella normale esperienza sensoriale. È possibile che nei noi 
udenti, in assenza della competizione dovuta ai normali input uditi 
si stabiliscano proiezioni visive alle aree uditive, Stiamo indagai 
questi aspetti studiando bambini udenti e non udenti nei primi 
anni di vita, per vedere se il differenziamento dei due sistemi, 

e visivo, avviene con una scansione temporale tale da rispecchiare 
periodo sensibile, in cui la deprivazione uditiva potrebbe portate a 
questi cambiamenti nel sistema visivo. 
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Il linguaggio). 1 parlanti l'italiano devono cogliere le 
erenze tra «uomo morde cane» e «cane morde uomo» 
tre, più complesse, formulazioni. 

l bambini iniziano molto presto ad acquisire la gram- 
itica mentale di una lingua, e l'apprendimento delle di- 
tegole avviene sempre intorno alla stessa età. Per 
mpio, tutti i bambini anglofoni mostrano una sequen- 
tosto simile nell'acquisire i morfemi grammaticali, 
bi ausiliari e le costruzioni complesse, come le propo- 
negative oppure passive. Anche i loro errori sono 
lariamente simili, in quanto rivelano la tendenza 
‘un'eccessiva generalizzazione (o sovrageneralizzazione) 
lle regole, ovvero ad applicarle anche nei casi in cui esi- 
ono eccezioni, per esempio costruendo plurali come l’er- 
\mouses al posto dell’irregolare ma corretto mice. 
‘acquisizione delle categorie delle parole comincia 
olto presto con la loro classificazione in nomi o verbi, 
la cosa che il bambino probabilmente apprende attra- 
[so l'esperienza. La categoria di una parola viene iden- 
cata combinando vari indizi; per esempio, indizi se- 
tici e correlazionali fanno prevalere nel bambino 
î ione di una parola a una certa categoria sintat- 
(a. Pinker ha sostenuto che il bambino apprende le dif- 
enze tra nomi e verbi tramite il semantic bootstrapping, 
autoelevazione semantica (*). L'idea è che il cervello sia 
quipaggiato in modo da sapere che oggetti, azioni e at- 
buti sono cose diverse, perciò non dobbiamo fare altro 
e osservare, quindi inferire la categoria sintattica del- 
parole. Alcuni degli indizi utilizzati dai bambini sono 
itteristiche percettive degli oggetti, come la forma 
il colore. Le ricerche hanno dimostrato che se un og- 
petto viene etichettato con un nome qualsiasi («quello è 
In dax»), i bambini generalizzano quell’etichetta ad al- 
ti oggetti di forma simile. D'altra parte, se un oggetto è 
dicato tramite un aggettivo («quella cosa è daxy») i 
bambini tendono a generalizzare la stessa etichetta ad al- 
oggetti dello stesso colore. Questi risultati suggerisco- 
Jo che le categorie delle parole possono indirizzare l’at- 
zione dei bambini verso caratteristiche differenti di 
ed eventi. Un dato interessante è che questa ten- 
a si manifesta dopo l'esplosione del vocabolario, 
dopo che gli ERP evocati in risposta alle parole si 
0 lateralizzati. Ma tutto ciò presenta un paradosso: 
possiamo apprendere la sintassi, se dobbiamo sa- 
prima di essere esposti a essa? Per dirla in altro 
, il fatto che riusciamo con grande facilità a di- 
ere un nome da un verbo implica che quella co- 
scenza è presente in noi fin dalla nascita! Come pos- 
mo verificare questa ipotesi? 

Uno dei modi per verificare se le conoscenze linguisti- 
sono innate o invece apprese, consiste nell'esaminare 
oni in cui errori del linguaggio rivelano se vi è so- 


Un processo in cui si inferiscono previsioni in base alle leg- 
esperienza empirica. [N.d.T.]. 


vrageneralizzazione di una regola. Prendiamo la relazione 
tra verbi lessicali e verbi ausiliari. Per verbo lessicale si in- 
tende il tipico verbo (per esempio, mangiare, correre, 
saltare), mentre l'ausiliare è un verbo che modifica il tem- 
po, la forma, il senso o altri aspetti di un altro verbo (per 
esempio, si usa l’ausiliare per costruire la forma riflessiva: 
«Tu ti sei convinto»). Verbi lessicali e verbi ausiliari sono 
simili per significato, sintassi e forma lessicale; è possibile 
che una persona che li sta imparando si confonda e quindi 
commetta errori prevedibili. Consideriamo per esempio la 
forma lessicale e quella ausiliare del verbo avere: «Egli ha 
una casa» (lessicale) o invece «Egli ha comprato una casa» 
(ausiliare). Queste due forme devono essere usate nel 
modo appropriato, altrimenti ne potrebbe derivare la co- 
struzione di proposizioni scorrette. Secondo le previsioni 
dei linguisti, il discorso dei bambini dovrebbe contenere 
errori nell'ordine delle parole, per esempio nell'ordine in 
cui sono usati i verbi lessicali e gli ausiliari [per esempio 
«She have should eaten» invece di «She should have ea- 
ten»], errori che in realtà non si verificano. 

I bambini costruiscono con rapidità e precisione frasi 
che contengono verbi ausiliari. Si potrebbe pensare che 
l'apprendere l'uso corretto degli ausiliari dipenda dall’in- 
fluenza dei genitori, dalle loro correzioni e istruzioni. Ma 
le interazioni fra bambini e adulti rivelano che i genitori 
correggono il discorso dei loro piccoli soprattutto quando 
commettono errori di significato, e non di grammatica. Se 
avete fatto personalmente l’esperienza della relazione con 
bambini piccoli, avrete notato che in genere vi sforzate di 
adottare il loro modo di parlare, piuttosto che cercare di 
correggerlo. Gli esseri umani, in conclusione, possiedono 
una conoscenza linguistica innata che li rende capaci di 
usare le strutture sintattiche del linguaggio, quindi di svi- 
luppare forme complesse di rappresentazione linguistica, 
come l’uso dei verbi ausiliari. Gli esseri umani non possie- 
dono la capacità innata di distinguere tra i verbi ausiliari e 
quelli lessicali in quanto tali, piuttosto il cervello sembra 
dotato della capacità di distinguere tra le categorie del les- 
sicale e del funzionale. Perciò possediamo almeno una for- 
ma di conoscenza linguistica innata, che fa parte della 
specializzazione del cervello umano per il linguaggio. In 
definitiva, il linguaggio possiede molte delle caratteristi- 
che che una proprietà innata deve avere; come Pinker ha 
spesso affermato, «Il linguaggio è un istinto». Il cervello è 
predisposto a manifestare i complessi processi cognitivi 
che danno forma al linguaggio. Questa teoria trova soste- 
gno in vari risultati sperimentali, come la scoperta che la 
lateralizzazione del linguaggio all’emisfero sinistro è un 
dato universale. Dalle ricerche in corso emergeranno co- 
noscenze sempre più approfondite su quali, delle strutture 
e dei sistemi cerebrali che supportano il linguaggio, sono 
comuni a tutte le persone che usano normalmente una 
lingua; quali di questi elementi strutturali vengono modi- 
ficati dall'esperienza, e quindi possono differire tra culture 
con strutture linguistiche differenti; e quali, pur non es- 
sendo specifici per il linguaggio in sé, possono essere 
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cooptati a supporto del linguaggio, tramite l'esperienza (si 
veda anche il Capitolo 10). 


Sviluppo cognitivo: riassunto 


Lo sviluppo cognitivo si estende su un arco di molti 
anni, dalla nascita all'età adulta, anche se alcune funzio- 
ni cognitive maturano più precocemente di altre. Ciò 
non vuol dire che il bambino molto piccolo non sia ca- 
pace di un notevole grado di elaborazione fin da fasi del- 
lo sviluppo molto precoci. Molti aspetti della teoria clas- 
sica di Piaget sono stati messi in discussione e continua- 
no a essere modificati, man mano che i ricercatori sco- 
prono che persino da molto piccoli i bambini possono 
avere conoscenze sugli oggetti che li circondano e che, 
sin da uno stadio molto precoce dello sviluppo, sono in 
grado di generare sofisticate rappresentazioni per le cose 
che incontrano e per certe abilità mentali, come quelle 
numeriche. Le evidenze depongono a favore di un siste- 
ma nervoso che acquisisce le conoscenze in fretta, sele- 
zionando fra circuiti neurali precostituiti, non appena 
questi entrano fisicamente in gioco. Il risultato è che la 
percezione, l’azione e il ragionamento si sviluppano pre- 
sto e in parallelo, e non secondo una progressione lineare 
dalla sensazione alle forme superiori di cognizione. Per 
alcuni di questi fantastici prodotti dello sviluppo sono in 
parte noti i correlati biologici, ciò vale per esempio per il 
sistema visuo-motorio e l'orientamento dell'attenzione. 
Nel prossimo paragrafo esamineremo con maggior detta- 
glio la biologia dello sviluppo del sistema nervoso. Vedre- 
mo in generale come arriva a formarsi il sistema nervoso, 
in particolare la corteccia cerebrale. 


Sviluppo del sistema nervoso 


In questo capitolo abbiamo finora descritto alcuni aspetti 
fondamentali dello sviluppo percettivo e cognitivo, e 
come sia possibile mettere in relazione la maturazione 


15.9 sequenza fotografica dello sviluppo fetale umano a 7 settimane (a), a 9 settimane (b) e a 7 mesi (c) 


postnatale con certi aspetti comportamentali. Al mà 
to della nascita il cervello umano è già ben svilup 
esso sono già presenti gli strati corticali, i circuiti 
nettività neurale e la mielinizzazione; in breve, la si 
ganizzazione è già estremamente complessa. Perdi 
meglio come, durante la fase prenatale, si formi qi 
complessità cerebrale, passeremo ora in rassegna le fa 
sviluppo del sistema nervoso umano, e in particolar 
la neocorteccia, al fine di individuare le regole che go 
nano tale sviluppo. 

Una delle regole che sono emerse dalla moltitu 
dei dati raccolti è che il cervello non è una massa 
tente di neuroni collegati da connessioni ca 
consiste piuttosto in un insieme di strutture, cir 
stemi neuronali estremamente preciso e intricato. Q 
conoscenze iniziarono a emergere molto tempo fa, 
voro dei primi grandi anatomisti come Cajal, 
loro colleghi. Da allora le conoscenze relative alla 
plessità dei circuiti neuronali del sistema nervoso sì 
notevolmente accresciute. Tali circuiti si formani 
te l'ontogenesi secondo un piano di sviluppo pi 
ordinato; se questo è perturbato, le conseguenze per 
ganismo possono essere disastrose. Gran parte del ceri 
lo è costituita dalla corteccia e, senza sminuire il né 
dei circuiti subcorticali, si può comunque affermare 
l’attività cognitiva coinvolge per lo più sistemi e cirtì 
corticali. 

Lo studio di modelli animali, per esempio le 
rhesus, ha consentito una descrizione dettagliata di 
i neuroni della corteccia raggiungono il livello fina 
connettività, sia tra loro che con gli altri sistemi € 
li. La scimmia rhesus ha una corteccia estesa, e capati 
percettive e motorie ben sviluppate. La sperimentazio 
su questi animali permette di determinare i meccanisif 
dello sviluppo corticale, cosa che non sarebbe possib 
tramite l'osservazione soltanto di soggetti umani. 
ultimi decenni si è accumulata una vasta messe di ini 
mazioni sulle influenze cellulari, biochimiche e om 
che intervengono nella genesi della corteccia cerebr 
Metodi nuovi e sofisticati ci consentono di fare beni 
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più che limitarci a osservare i cambiamenti del cervello 
durante il suo sviluppo. Queste tecniche ci offrono la 
possibilità di manipolare il corso stesso dello sviluppo, in 
modo da ricavarne informazioni sui processi sottostanti. 
Per esempio, oltre a usare i metodi anatomici per l’analisi 
dell’organizzazione microscopica del tessuto cerebrale nei 
diversi stadi dello sviluppo, oggi i ricercatori possono stu- 
diare anche la formazione del cervello avvalendosi di tec- 
niche genetiche avanzate. 


Quadro generale dello sviluppo del cervello 
fini" 


Prima di passare a esaminare i processi dello sviluppo a 
livello cellulare, occorre ricordare che da una singola cel- 
lula uovo fecondata si forma un organismo composto da 
miliardi di cellule con funzioni specializzate. Il vertice di 
tale complessità è chiaramente rappresentato dal sistema 
nervoso. Le fotografie della Figura 15.9 illustrano alcuni 
stadi dello sviluppo fetale umano, ovvero del periodo 
compreso tra la fecondazione e la nascita. Dopo la fecon- 
dazione, una sequenza di eventi divisionali porta alla for- 
mazione della blastula pluricellulare, una struttura in cui 
la specializzazione degli elementi cellulari ha già avuto 
inizio. La blastula contiene tre tipi principali di cellule: 
l'ectoderma, dal quale ha origine il sistema nervoso, il 
mesoderma e l'endoderma. Da questi strati cellulari (o fo- 
glietti embrionali) hanno origine, rispettivamente: (1) il 
sistema nervoso e l'epidermide, il cristallino dell'occhio, 
l'orecchio interno e i peli; (2) il sistema scheletrico e la 
muscolatura volontaria; (3) i visceri e gli organi della di- 
gestione. La blastula poi si sviluppa ulteriormente, tra- 
sformandosi in gastrula, uno stadio in cui l'invaginazione 
dei foglietti e la migrazione delle cellule porta l’ectoder- 
ma ad avvolgere l’intero embrione. In questa fase dello 
sviluppo, lungo l’asse dorso-ventrale dell'embrione si di- 
stinguono i due strati del mesoderma e dell’endoderma. 
A questo stadio fa seguito la neurulazione, illustrata nella 
Figura 15.10, durante la quale le cellule dell’ectoderma 
sulla superficie dorsale dell'embrione formano la cosid- 
detta placca (o piastra) neurale. 

Lo sviluppo del sistema nervoso continua con l'inva- 
ginazione della placca neurale, prodotta dal sollevarsi 
delle pliche neurali lungo i suoi margini. A questo punto 
l'embrione viene ad avere un asse di simmetria, che cor- 
lisponde all'infossamento delimitato dalle due pliche 
detto doccia neurale. Con l'approfondirsi della doccia, le 
cellule delle pliche finiscono per incontrarsi e fondersi 
dando origine al tubo neurale, che corre lungo tutto l’em- 
brione in senso antero-posteriore. Dopo di che l'ectoder- 
ma adiacente, non neurale, si congiunge chiudendosi al 
di sopra del tubo e finisce per ricoprire l'intero embrione. 
A entrambe le estremità del tubo neurale è presente un’a- 
pertura (il neuroporo anteriore e quello posteriore) che 
più tardi si chiude. In seguito alla chiusura del neuroporo 
anteriore si forma una cavità, che poi dà origine al primo 


ses 


15.10 Sviluppo del sistema nervoso nei vertebrati. Sezioni trasversali 
della blastula e dell'embrione in vari stadi dello sviluppo, durante i primi 
21 giorni di vita. In una fase precoce dell'embriogenesi, la blastula 
pluricellulare (in alto) contiene le cellule destinate a formare i vari tessuti 
del corpo. La migrazione e la specializzazione di linee cellulari differenti 
porta alla formazione del sistema nervoso primitivo intorno alla doccia 

e al tubo neurale, sulla superficie dorsale dell'embrione. Il cervello, 

che si forma all'estremità anteriore dell'embrione, non ‘appare in queste 
sezioni poiché più posteriori, a livello del midollo spinale. Adattata 

da Carpenter (1976), Goldsby (1976) e da Kandel et al. (1991). 


abbozzo del cervello costituito da tre spazi, o ventricoli 
(Figura 15.11a, in alto). Da questo stadio in avanti, la cre- 
scita e il ripiegamento delle porzioni anteriori del tubo 
neurale danno origine alle strutture anatomiche macro- 
scopiche del cervello (Figura 15.11a, in basso). Il risultato 
finale è la formazione di una corteccia cerebrale che av- 
volge le strutture subcorticali e quelle del tronco encefali- 
co, formatesi lungo il tubo neurale contemporaneamente 
alla corteccia. Le relazioni tridimensionali finali tra le di- 
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15.11 (a) Alcune fasi dello (a) 
sviluppo embrionale. L'embrione 

va incontro a una serie 

di ripiegamenti, 0 pieghe, che 
modificano la struttura complessiva 
del sistema nervoso. Da questi 
cambiamenti hanno origine 
l'organizzazione compatta 

del cervello e del tronco encefalico 
adulto, in cui la corteccia cerebrale 
si stende a ricoprire il diencefalo 

e il mesencefalo, il tutto all'interno 
della scatola cranica. 

(b) Vi è una notevole somiglianza 
morfologica tra i feti delle diverse 
classi di mammiferi, come si può 
vedere confrontando queste 
fotografie di un feto umano (in alto) 
e di un maiale. (a) Adattata 

da Carpenter (1976). 
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cerebrale 


verse strutture cerebrali sono il risultato della crescita e 
del ripiegamento della corteccia. Un'interessante caratte- 
ristica dei movimenti che avvengono nelle prime fasi del- 
lo sviluppo embrionale è che in questi stadi precoci il 
feto umano è straordinariamente simile a quello degli al- 
tri mammiferi (Figura 15.11b). 


Genesi della corteccia cerebrale 


Nel paragrafo precedente abbiamo velocemente riassunto 
lo sviluppo delle principali strutture anatomiche del si- 
stema nervoso. Benché da questa descrizione siano stati 
omessi molti particolari, lo schema generale è comunque 
informativo, per non dire veramente affascinante! Ora 
passeremo a considerare i meccanismi sottostanti alla 
crescita del cervello e alla specificità delle connessioni: la 
proliferazione neuronale, la migrazione neuronale, la 
determinazione e il differenziamento neuronale, la si- 
naptogenesi e l'eliminazione di sinapsi. Decenni di ac- 
curati studi su animali e su soggetti umani hanno per- 
messo di chiarire con un certo dettaglio la sequenza di 
questi eventi cellulari, che portano alla costruzione del 
cervello dei mammiferi. 
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M Proliferazione neuronale 


La prima domanda che si affaccia è: in quale mom 
dello sviluppo prenatale e postnatale ha luogo la «na 
dei neuroni nel cervello? L'esame del cervello di n 
umani e di scimmia rivela che alla nascita è già pre: 
praticamente l'intera organizzazione tipica dell'adulto, 
quanto riguarda le caratteristiche anatomiche sia a livel 
macroscopico che cellulare. Fatta eccezione per la mi 
nizzazione ancora incompleta degli assoni cerebrali, 
neonato possiede una corteccia ben sviluppata che ci 
prende sia gli strati sia le aree corticali caratterizzate nell! 
dulto. L'area 17 (la corteccia visiva primaria) si dist 
dalla corteccia motoria in base alla citoarchitettura 
neuroni. Nei primati la produzione di nuovi neuroni 
molto scarsa, se non nulla, dopo la nascita o in qual 
altro momento nell'arco dei decenni della loro esiste! 
Praticamente tutti i neuroni si generano nella fase prena 
tale, benché alcune evidenze recenti suggeriscano che que: 
sto quadro necessita di essere rivisto e modificato (si veda» 
no, più avanti, altri paragrafi). Perciò resta aperta la que. 
stione: quando si formano gli specifici gruppi di neuroni? 
Nei primati diversi dall'uomo la sequenza temporale 
dello sviluppo dei neuroni è stata ricostruita grazie a 
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12. iustrazione schematica del metodo della timidina triziata 
\dina), usato per determinare il destino dei neuroni che si formano 
particolare momento dello sviluppo prenatale. La *H-timidina viene 
dita dalle cellule in proliferazione e resta incorporata nel loro DNA. 
dotto radioattivo può essere visualizzato nei neuroni maturi. Poiché 
l'esatto momento in cui la timidina è stata iniettata, il ricercatore 
isalire alla fase dello sviluppo în cui i neuroni si sono formati. 


ve tecniche di marcatura cellulare. I classici metodi 
itomici non sono in grado di cogliere questo dato; la 
mplice colorazione di sezioni di corteccia e l'osservazio- 
‘dei neuroni presenti durante l'embriogenesi non per- 
di stabilire con precisione quali neuroni compaio- 
o per primi. Un metodo recente — la marcatura con *H-ti- 
lina — comporta l'iniezione, in un embrione nelle pri- 
fasi di sviluppo, di timidina marcata radioattivamen- 
la timidina viene assorbita dai neuroni e usata nella 
intesi del DNA durante la divisione cellulare. Ma soltan- 
Dil DNA delle cellule che si stavano dividendo al mo- 
ento dell'iniezione conterrà la timidina radioattiva; 
tindi la distribuzione della radioattività nel tessuto ce- 
le permette di localizzare la destinazione finale dei 
euroni generatisi al momento dell'iniezione (Figura 
12). Questa distribuzione può essere visualizzata me- 
te l’autoradiografia: sezioni di tessuto cerebrale ven- 
fono poste a contatto con una pellicola fotografica (foto- 
ensibile) che resta esposta per effetto delle radiazioni; in 
seguito allo sviluppo fotografico della pellicola, la distri- 
uzione diventa visibile come un'immagine (autoradio- 
gramma). Evidenziando la distribuzione della radioatti- 
ità nella sezione di tessuto cerebrale, gli autoradiogram- 
mi mostrano quali cellule si sono formate al momento 
ll'iniezione. 
Da questi studi di marcatura cellulare in embrioni è 
emersa con chiarezza la sequenza temporale degli eventi 
che segnano la corticogenesi. Nei primati la corteccia ce- 
brale inizia a formarsi durante il primo quarto del pe- 
Tiodo di gestazione, e tutti i neuroni si formano nell'arco 
di 1-2 mesi da quando il processo ha inizio, a seconda 


dell’area corticale che si considera. Per esempio, la produ- 
zione dei neuroni nell'area 17 (la corteccia striata) non fi- 
nisce se non molto dopo che si sono formati i neuroni 
delle altre aree cerebrali. Tuttavia nei primati la produzio- 
ne dei neuroni corticali che sono presenti alla nascita sì 
concentra quasi totalmente nel terzo intermedio della ge- 
stazione. Ciò non vale per le altre specie di mammiferi, 
in cui la genesi dei neuroni corticali può continuare fino 
a dopo la nascita oppure avviene in un differente periodo 
circoscritto della gestazione. Per esempio, nei topi e nei 
ratti tutti i neuroni corticali si formano nel corso di una 
sola settimana durante l’ultimo terzo della gestazione. 


M Migrazione neuronale 


I neuroni che formano la corteccia hanno origine da uno 
strato cellulare adiacente ai ventricoli, nel cervello che si 
va sviluppando. È la proliferazione delle cellule di questo 
strato, chiamato zona ventricolare, a dare origine ai neuro- 
ni corticali. La Figura 15.13 mostra sezioni trasversali del- 
la corteccia con gli strati di precursori, in periodi diversi 
della gestazione. I precursori sono cellule indifferenziate 
da cui hanno origine i neuroni o le cellule della glia; la 
zona ventricolare contiene i precursori di entrambi i tipi 
di cellule nervose. 1 prodotti mitotici dei precursori mi- 
grano verso gli strati più esterni della corteccia, spostan- 
dosi lungo cellule speciali, dette cellule gliali radiali, 
ognuna delle quali si estende dalla zona ventricolare alla 
superficie della corteccia in formazione. Queste cellule 
gliali insolite, descritte per la prima volta da Cajal alla 
fine del XIX secolo, sì trasformano in astrociti nel cervel- 
lo adulto. 

Il neurone che migra rimane in contatto con la strut- 
tura di sostegno costituita dalla cellula gliale radiale, at- 
traverso interazioni dovute a molecole di superficie che 
mantengono le due cellule intimamente associate. Si ri- 
tiene che il movimento dei neuroni durante la migrazio- 
ne dipenda dalla contrazione di molecole che costituisco- 
no una sorta di impalcatura intracellulare, contrazione 
che sarebbe avviata da segnali che attraversano la mem- 
brana lungo i canali ionici. Queste molecole intracellula- 
ri, che comprendono i microtubuli e proteine contrattili 
simili all'actina, con la loro contrazione spingono il nu- 
cleo e il liquido intracellulare entro il cosiddetto cono di 
accrescimento (leading process), cioè la porzione del neuro- 
ne che si sposta lungo la cellula gliale radiale prendendo 
contatto con essa tramite le interazioni molecolari di 
proteine «adesive». I segnali cellulari che portano alla mi- 
grazione del neurone tramite il movimento delle protei- 
ne contrattili sono mediati sia da canali ionici ad accesso 
controllato dal voltaggio sia da recettori dell’NMDA (si 
vedano i Capitoli 2 e 8). 

Nella loro migrazione, i neuroni si arrestano poco pri- 
ma della superficie della corteccia che si va formando, in 
‘una posizione nota come piastra corticale. I neuroni che 
migrano in momenti successivi sorpassano quelli migrati 
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Fase temporale nell'istogenesi della corteccia —_> 


15.13 Istogenesi della corteccia cerebrale. Sezioni trasversali della corteccia, relative alle fasi iniziali (a sinistra) e tardive (a destra) dell'istog 
La corteccia dei mammiferi si sviluppa dall'interno verso la periferia, in seguito alla migrazione di alcune cellule — generate dalla divisione dei precurs 
nella zona ventricolare (VZ) — e il loro posizionamento nello strato appropriato della corteccia. Le cellule gliali radiali formano una sorta di «autostrada 
lungo la quale le cellule che migrano si muovono in direzione della superficie corticale. Adattata da Rakic (1995a). 


in precedenza, quindi si fermano in posizioni ancora più 
vicine alla superficie corticale esterna. Si dice perciò che 
la corteccia cresce dall'interno verso l'esterno, poiché i 
primi neuroni migrando occupano gli strati corticali più 
profondi, mentre gli ultimi arrivano più lontano, fino a 
posizioni prossime alla superficie corticale. Questa se- 
quenza temporale degli eventi che accompagnano la ge- 
nesi delle cellule corticali ha potuto essere dimostrata 
grazie al metodo della timidina radioattiva, come si vede 
nella Figura 15.14. L'iniezione di timidina triziata duran- 
te stadi precoci della corticogenesi porta alla marcatura di 
neuroni localizzati negli strati più profondi della cortec- 
cia, V e VI, oltre che nella sostanza bianca sottostante. 
L'iniezione del tracciante radioattivo in fasi più tardive 
della corticogenesi porta alla rivelazione di neuroni loca- 
lizzati in strati più superficiali: II e I. Come si è detto in 
precedenza, la genesi dei neuroni corticali non è sincro- 
nizzata in tutta la corteccia, ma esistono differenze tra 
aree con citoachitettura diversa (per esempio, l’area 17 e 
l’area 24), tuttavia il modello di crescita dall'interno ver- 
so l'esterno è valido per tutta la corteccia. Poiché è la 
scansione temporale della neurogenesi corticale a deter- 
minare l’organizzazione finale delle lamine corticali, qua- 
lunque agente in grado di influenzare la genesi dei neu- 
roni corticali porterà ad alterazioni strutturali della cor- 
teccia. Un chiaro esempio degli effetti del blocco della 
migrazione neuronale negli esseri umani è dato dalla sin- 
drome alcolica fetale. Nei casi di abuso cronico di alcol da 
parte della madre, nel feto la migrazione neuronale risul- 
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ta gravemente inibita; di conseguenza si genera uni 
teccia malformata che comporta una pletora di d 
di ordine cognitivo, emozionale e fisico. 


Ml Determinazione e differenziamento dei tipi neuro! 
della corteccia 


Finora abbiamo considerato le cellule della zona v 
colare alla stregua di un'unica popolazione. Ma in qu 
modo da questa popolazione di precursori praticameni 
identici derivano tutti i tipi di neuroni che formano 
corteccia adulta? E inoltre, da dove vengono le cel 
della glia? La risposta è nota: tutte le cellule corticali, € 
vero tutte le classi di neuroni e tutte le cellule gliali, 
formano dai precursori nella zona ventricolare, at 
processi di divisione e differenziamento cellulare. 
Durante le prime 5-6 settimane di gestazione, le 
le della zona ventricolare si dividono in modo simme 
co; il risultato è una crescita esponenziale del numero d 
precursori. Ma al termine di questo periodo comincian 
ad apparire divisioni asimmetriche: uno dei due prodo 
di ogni divisione diventa una cellula migratoria, menti 
l'altro resta nella zona ventricolare e va incontro a un'ul 
teriore divisione cellulare. Anche questa divisione è a 
metrica, e dà origine a una cellula stanziale e a una cellu 
la migrante. È questo processo a generare le cellule chi 
migrando, formano gli strati della corteccia. In fasi dell 
gestazione più tardive, la proporzione delle cellule 
migrano aumenta finché si forma una corteccia a lamine 
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rticali. Si è usata la timidina radioattiva per marcare le cellule in giorni differenti 

dello sviluppo embrionale e in due aree corticali diverse, l’area 17 e l'area 24 di Brodmann. Gli strati corticali presenti alla nascita sono indicati sull'asse 

a sinistra; in ogni grafico la superficie corticale è in alto. Le cellule formatesi più tardi durante la gestazione occupano sempre gli strati più superficiali 

della corteccia, ma la scansione temporale degli eventi differisce nelle due aree corticali.. Adattata da Rakic (1995a). 
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stratificate, con alla base uno strato epiteliale noto come 
strato delle cellule ependimali (o ependima) che delimita le 
cavità dei ventricoli. 

Il tipo di neurone che una data cellula migratoria è de- 
stinata a diventare (per esempio, una cellula piramidale 
dello strato IV o una cellula stellata dello strato III) viene 
determinato al momento della divisione cellulare. Una 
volta che per una cellula è stabilito il destino di migrare, 
risultano determinati anche il tipo di neurone che essa 
diventerà e in quale strato della corteccia andrà a posizio- 
narsi. Questo processo di determinazione è correlato alla 
fase della gestazione in cui la cellula si forma. Neuroni 
che avrebbero dovuto migrare ma la cui migrazione è sta- 
ta bloccata da manipolazioni sperimentali, come l’esposi- 
zione a raggi X di forte intensità, hanno finito per svilup- 
pare i pattern di connettività previsti per i neuroni for- 
matisi nello stesso stadio della gestazione. Benché i neu- 
roni bloccati fossero rimasti nella zona ventricolare, il 
pattern delle loro connessioni con gli altri neuroni era 
quello che queste cellule avrebbero sviluppato se fossero 
migrate normalmente negli strati corticali. 

Evidenze analoghe emergono dal trapianto di cellule 
da un animale a un altro. Se cellule embrionali vengono 
prelevate dalla regione ventricolare a un certo stadio del- 
la gestazione e poi trapiantate nella corteccia di un altro 
animale, per esempio un furetto, i neuroni trapiantati 
migrano nello strato corticale appropriato alla loro età di 
gestazione, indipendentemente da quale sia l'età gesta- 
zionale del tessuto dell'ospite al momento del trapianto 
(Figura 15.15). Anche se la corteccia dell'ospite ha già su- 
perato la fase in cui i neuroni migrano agli strati V e VI e 
si trova, per esempio, nella fase in cui migrano più in 
alto a formare gli strati Il e III, un neurone trapiantato 
determinato dalla sua età gestazionale a migrare negli 
strati V e VI arriverà appunto in questi strati. E, fatto an- 
cora più importante, questi neuroni trapiantati assumo- 
no la forma (per esempio, una cellula stellata, una cellula 
piramidale, ecc.) e il pattern di connessione corrispon- 
denti alla loro età; ovvero, sono predeterminati a trasfor- 
marsi in un certo tipo di neurone. La possibile alternativa 
sarebbe stata che le proprietà (morfologia, connettività, 
biochimica, ecc.) di ogni neurone corticale fossero deter- 
minate dall'ambiente in cui esso viene a trovarsi, come 
accade per le cellule che formano i neuroni e le cellule 
gliali dei sistemi sensoriali periferici e del sistema nervoso 
autonomo. Forti evidenze depongono a favore del fatto 
che, nel caso dei neuroni corticali dei mammiferi, le pro- 
prietà neuronali siano predeterminate già molto prima 
che la cellula raggiunga la sua destinazione finale nella 
corteccia. 


 /potesi dell'unità radiale 


A questo punto i processi con cui i neuroni corticali si for- 
mano e migrano in senso radiale, dalla zona ventricolare 
verso la superficie della corteccia in formazione, ci sono 


15.15. peterminazione del tipo dei neuroni corticali. Il trapianto — 
di cellule fetali tra animali diversi ha dimostrato che i neuroni migrano 
allo strato di corteccia specificato dallo stadio dello sviluppo in cui 

le cellule hanno avuto origine. Quindi neuroni che hanno la stessa età 
gestazionale migrano allo strato corticale prespecificato (i neuroni 
piramidali neri in ciascuna metà della figura), indipendentemente dal 
che restino nell'animale donatore (in basso a sinistra) o che siano 
trapiantati nel cervello di un ospite di età superiore (in basso a destra), 


già noti nelle loro linee generali. La migrazione avvit 
lungo le cellule gliali radiali, che costituiscono il percor 
fisico seguito dai neuroni. Poiché questa sorta di «aut( 
strada» delle cellule gliali corre diritta dalla zona ventria 
lare alla superficie corticale, esiste una relazione topografi 
ca tra i precursori, cioè le cellule proliferative dentro | 
zona ventricolare, e i neuroni corticali che saranno pr 
senti nell'adulto. Quindi cellule che si sono formate 

ne l'una all'altra nella zona ventricolare finiscono per e 
ser vicine (sul piano perpendicolare alla superficie cortic 
le) anche nella corteccia. Analogamente, cellule che h 
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15.1 6 Ilustrazione schematica dell'ipotesi dell'unità radiale. Le cellule gliali radiali nella zona ventricolare proiettano i loro assoni formando 
Una mappa ordinata attraverso i vari strati corticali, tale da conservare l'organizzazione strutturale specificata nello strato ventricolare. 


Adattata da Rakic (19952). 


no avuto origine da precursori distanti tra loro finiranno 
per occupare posizioni distanti anche nella corteccia. 

Su questa idea, definita «ipotesi dell'unità radiale» da 
Pasko Rakic (1995a), neuroscienziato attivo alla Yale Uni- 
versity, si fonda la teoria che l'organizzazione colonnare 
della corteccia matura derivi dalla divisione delle cellule 
nella regione ventricolare durante lo sviluppo embriona- 
le (Figura 15.16). La colonna sarebbe quindi un'unità 
fondamentale dell’organizzazione corticale, un'unità do- 
lata sia di conseguenze funzionali sia di una storia onto- 
genetica comune. L'ipotesi dell'unità radiale fornisce an- 


che un criterio per spiegare le modalità con cui la cortec- 
cia aumenta di grandezza nel corso dell'evoluzione; l’ipo- 
tesi è che, anziché il numero di elementi in ogni unità, 
ad aumentare sia il numero delle unità. L'unità radiale e 
le colonne corticali che si formano da questo tipo di or- 
ganizzazione citologica hanno importanti conseguenze 
anatomo-funzionali nell'adulto. Per esempio, le intercon- 
nessioni intracorticali tra neuroni sembrano essere adat- 
tate alla grandezza delle colonne, che negli adulti può va- 
riare da 100 micron a 1 mm per lato, a seconda della spe- 
cie e dell’area corticale. 
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Topi mutanti e determinazione del fenotipo dei neuroni corticali = 


| topi reeler [letteralmente, «che camminano barcollando») hanno 
una mutazione genetica che inibisce lo sviluppo della corteccia cere- 
brale. La corteccia di questi animali contiene tutte le classi di neuro- 
ni, ma le posizioni che le cellule occupano non sono quelle normali; 
inoltre, la proporzione con cui sono presenti le diverse classi neuro- 
nali è alterata, così che alcune sono molto ridotte rispetto alla nor- 
ma. Il risultato finale è espresso dal nome reeler attribuito a questi 
topi, che infatti hanno gravi problemi di controllo motorio: atassia 
cinetica (andatura irregolare, barcollante), postura distonica (cioè 
tono muscolare anomalo) e atassia statica, con incapacità di conser- 
vare l'equilibrio in posizione statica e tremori. Inoltre il cervelletto 
può avere dimensioni ridotte. Tutti questi problemi sono causati da 
un gene autosomico recessivo. 

Il cervello dei topi reeler presenta un'altra, eccezionale caratteri- 
stica dovuta al suo deficit genetico. Le cellule gliali radiali sono pre- 
senti nella corteccia durante lo sviluppo, ma sono orientate secondo 
angolazioni insolite, anziché lungo l'asse verticale come accade di 
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Ml Variabilità citoarchitettonica fra le aree corticali 


Nel Capitolo 3 abbiamo detto che l'organizzazione cellula- 
re mostra specifici pattern di variazione nelle regioni corti- 
cali. Queste differenze di citoarchitettura fanno sì che nel- 
la corteccia si possano distinguere aree diverse. Così l'area 
17 di Brodmann (la corteccia visiva primaria) differisce per 
composizione cellulare dall'area 4, anche se entrambe que- 
ste aree hanno un’organizzazione generale laminare e le 
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Strati della corteccia cerebellare di un topo normale e di un topo reeler, Adattata da Caviness e Rakic (1978). 


norma, Nonostante le anomalie nell'orientamento delle 
radiali, i neuroni dei topi reeler continuano a migrare 

di queste cellule; ciò dimostra che le normali interazioni 
cellula-cellula sono presenti anche in questi topi muta! 
reeferil processo di migrazione è abbastanza normale: i 
grano correttamente dall'interno verso la periferia, lungo 
gliali radiali, sino alle regioni più superficiali della col 
nostante, le posizioni finali che questi neuroni rag 
sono quelle corrette, Nei topi ree/er adulti l'organizzazi 
è invertita: i grandi neuroni piramidali si trovano in strati. 
di della corteccia, mentre i piccoli neuroni polimorfici 
strati più superficiali, l'opposto di quanto accade in un 

le. La posizione finale raggiunta dai neuroni con la mig 
terminata durante una fase post-migratoria. La morfolo 

e i pattern di connessione sono correlati al momento in cui! 
si forma nella zona ventricolare e non alla posizione fina 
teccia, che nei topi reelerè scorretta. 


Topo mutante reeler 


Fibra Fibra Assone 
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di Purkinje 


diverse lamine occupano posizioni simili in ciascuna 
esse. Da ciò sorge una domanda in merito allo svilup 
ontogenetico: come si forma questa variabilità, cioè qu 
fattori specificano le differenze tra aree corticali? 
Secondo un modello molto convincente detto «ipo 
della protomappa», proposto da Rakic, istruzioni presped 
ficate (componenti intrinseche) dei neuroni in via di si 
luppo interagiscono con i segnali derivanti dagli in 
neuronali di aree subcorticali (Figura 15.17). Il modello: 
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15.17 L'ipotesi della protomappa per spiegare la diversità 
citoarchitettonica, Secondo questa teoria, i neuroni della zona ventricolare 
Costituiscono una protomappa che attrae gli assoni neuronali di strutture 
Subcorticali, con formazione di connessioni modalità-specifiche. Quindi, 
durante l'embriogenesi, le fibre uditive sarebbero attratte da quella che 
diventerà la corteccia uditiva e le fibre visive da quella che sarà la corteccia 
Visiva. Adattata da Rakic (1995a). 


fonda perciò sul presupposto che l’organizzazione sia pre- 
determinata da fattori genetici. Secondo questa ipotesi, i 
neuroni localizzati nella zona ventricolare costituiscono 
Una protomappa, la quale poi attrae le afferenze talamiche 
appropriate alla funzione che quella Tegione è destinata a 
svolgere. Per esempio, la protomappa della regione che di- 
Venterà la corteccia visiva attrae gli assoni delle cellule nel 
corpo genicolato laterale, la stazione del talamo che riceve 
le proiezioni ascendenti dalla retina. Analogamente, la 
protomappa della regione che diventerà la corteccia uditi- 
Va primaria attrae le proiezioni talamo-corticali dal corpo 
genicolato mediale, il nucleo che costituisce la stazione ta- 
lamica lungo la via acustica. Recenti ricerche hanno tutta- 
Via dimostrato che i neuroni migrano non solo in senso ra- 
diale, ma anche laterale. Studi di marcatura mediante 
agenti retrovirali hanno dimostrato che neuroni derivanti 
da una stessa cellula progenitrice possono migrare lateral- 
mente, in regioni della corteccia che non sono diretta- 
Mente sopra al sito della capostipite, benché ciò sembri 
non valere per le cellule progenitrici negli stadi più precoci 
dello sviluppo (si veda la scheda «Metodi innovativi di 
Marcatura cellulare nello studio dello sviluppo»). È possi- 
bile che, come principio generale, i neuroni coinvolti in 
specifici circuiti del tipo corticale-subcorticale (pattern ra- 
diale) tendano a migrare in senso radiale, mentre altri neu- 
toni, come gli interneuroni GABAergici, essendo capaci di 
una dispersione maggiore, potrebbero arrivare a posizio- 
‘marsi in regioni del cervello molto distanti dove entrano a 
far parte dei circuiti locali. È interessante a questo proposi- 
to notare che alcuni topi «knock-out», cioè topi genetica- 
mente modificati in modo da avere alterazioni genetiche 
‘desiderate, non esibiscono un’ampia dispersione dei neu- 


toni GABAergici; ciò suggerisce che la migrazione di certi 
tipi neuronali sia in parte controllata da fattori genetici. 

Il fatto che il formarsi della normale organizzazione 
corticale non dipenda da esperienze precedenti sta a indi- 
care che lo sviluppo neurale è soggetto a una potente 
predeterminazione. Prove convergenti, emerse da approc- 
ci sperimentali diversi, vanno a sostegno dell'ipotesi che 
la corteccia visiva dei mammiferi, per esempio, possa svi- 
luppare la normale organizzazione cellulare, i pattern 
normali delle connessioni sinaptiche intracorticali e del- 
l'espressione dei neurotrasmettitori, anche in assenza di 
attività a livello della retina come si osserva negli animali 
nati senza occhi, o a cui gli occhi sono stati asportati pri- 
ma della nascita (si veda la scheda «Esperienza e attività 
nello sviluppo della corteccia visiva»). La perdita degli in- 
put visivi influisce, però, sull’organizzazione funzionale. 
Per esempio, come si è detto anche nel Capitolo S, la ri- 
mozione di un solo occhio altera l’organizzazione delle 
colonne di dominanza oculare nella corteccia, 

In caso di asportazione degli occhi, i neuroni talamici 
continuano a inviare i loro assoni alla corteccia visiva. 
L'organizzazione corticale però dipende solo in parte da- 
gli input talamo-corticali. Nei topi le tecniche di micro- 
chirurgia consentono il trapianto di regioni corticali du- 
rante la fase prenatale. Per esempio, si possono trapianta- 
re cellule della corteccia somatosensoriale in un’altra re 
gione corticale, quindi lasciare che il feto raggiunga il 
completo sviluppo; le cellule trapiantate sopravvivono e 
stabiliscono connessioni con il talamo. Tramite marcato- 
ri genetici nell'adulto, è possibile studiare l'espressione 
genica nel tessuto trapiantato. Questa procedura rivela 
che, sebbene la corteccia trapiantata abbia ricevuto dal 
talamo afferenze che non sono somatosensoriali, questi 
neuroni continuano a esprimere i geni tipici della nor- 
male corteccia somatosensoriale. 

L'espressione delle caratteristiche del tessuto trapian- 
tato non è la stessa che sarebbe stata se il tessuto fosse ri- 
masto nella corteccia somatosensoriale. La struttura fina- 
le della corteccia è determinata dalle interazioni fra se- 
gnali intrinseci specificati da fattori genetici e le connes- 
sioni che i neuroni formano tra loro e le afferenze talami. 
che. Gli studi su embrioni di topi con trapianti dalla cor- 
teccia visiva alla corteccia somatosensoriale, e viceversa, 
rivelano il grado di alterazione dell’organizzazione 
espressa dai neuroni corticali del quale sono responsabili 
fattori ambientali (Figura 15.18). Questi studi si sono ser 
viti dei barrel fields, o campi di strutture a botte, presenti 
nella corteccia somatosensoriale del topo: si tratta di spe- 
ciali strutture con forma rotondeggiante (a botte), forma- 
te da gruppi di neuroni che ricevono gli input da una 
stessa vibrissa. Queste strutture anatomiche sono presenti 
soltanto nella corteccia somatosensoriale. Quando questa 
corteccia viene trapiantata nella corteccia visiva în via di 
sviluppo, i barre! fields non si formano. Inversamente, in- 
nesti di corteccia visiva trapiantati nella corteccia soma- 
tosensoriale danno origine ai campi di strutture a botte 
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Il patrimonio genetico della corteccia che si va sviluppando porta in- 
scritte istruzioni, che controllano il differenziamento dei precursori in 
neuroni corticali maturi di classi diverse: cellule dell'astroglia, cellule 
piramidali, cellule stellate e così via. L'indagine sui processi di diffe- 
renziamento richiede tecniche biochimiche e molecolari molto po- 
tenti. Questi metodi consentono agli scienziati di ricostruire le varie 
tappe del differenziamento dei neuroni, risalendo fino ai primi stadi 
în cui le diverse linee cellulari cominciano a distinguersi. 

Molecole specifiche della superficie cellulare, come certe protei- 
ne, possono fungere da bersaglio (antigeni) di anticorpi, ovvero di 
proteine prodotte dall'organismo per proteggersi da agenti esterni, 
come quelli infettivi. In laboratorio gli anticorpi possono essere rac- 
colti e marcati, e usati poi come sonde (probe) per individuare specifi- 
che proteine della superficie cellulare, È sufficiente aggiungere agli 
anticorpi un marcatore (o tracciante), per esempio una molecola fluo- 
rescente oppure radioattiva, per renderli visibili al microscopio. La vi- 
sualizzazione della reazione tra un anticorpo marcato e le proteine di 
superficie espresse da una sottopopolazione di cellule è un metodo 
molto efficace per identificare quelle cellule nel tessuto cerebrale. 

In studi su animali, usando come marcatori anticorpi specifici 
per un particolare tipo di cellula adulta, si è trovato che certe protei- 
ne di superficie delle cellule adulte vengono espresse in una fase 
molto precoce dello sviluppo. Le cellule gliali radiali della scimmia 
contengono una proteina chiamata GFAP (da glial fibrillary acidic 
protein, proteina fibrillare acida della glia). Usando un anticorpo 
specifico anti-GFAP, è stato possibile dimostrare che solo alcuni 
neuroni della zona ventricolare contengono questa proteina, una 
prova molto forte a sostegno dell'ipotesi che un gruppo distinto, 
prespecificato, di precursori nella zona ventricolare dia origine alle 
cellule gliali radiali e agli astrociti. 


tipici di questa area corticale. Il tessuto trapiantato è in- 
nervato, in entrambi i casi, dagli assoni talamici appro- 
priati per l’area in cui il tessuto viene trapiantato e non 
per la regione di prelievo. 

Presi nel loro complesso, questi dati ci dicono che la 
struttura della corteccia è controllata da complesse intera- 
zioni tra fattori genetici, intrinseci, che predeterminano il 
destino dei neuroni e delle cellule gliali durante la gesta- 
zione, e fattori estrinseci che agiscono sulla connettività 
corticale, Il risultato è che, sebbene le proprietà genetiche 
e biochimiche dei neuroni possano essere predeterminate 
già in uno stadio molto precoce dello sviluppo, la misura 
in cui questi fattori arrivano a determinare il fenotipo fi- 
nale dei neuroni dipende da influenze ambientali. 


Produzione di nuovi neuroni nel corso 
dell'esistenza 


Una delle convinzioni più radicate riguardo al cervello 
umano è che il cervello adulto non sia più in grado di 


Un altro potente strumento per indagare le linee 
dei neuroni e delle cellule gliali consiste nel marcai 
tico delle cellule neurali mediante agenti virali (| 
vengono modificati in modo da impedire loro la re 
la produzione di una proteina, che più tardi p 
mediante una reazione chimica sulle fettine p 
istologico. Iniettati localmente, | retrovirus vanno 
del cervello che si sta sviluppando. (/nfezione signifi 
si inserisce nel DNA della cellula, integrandosi în 
così a far parte del patrimonio genetico della cellula 
metodi di dosaggio molto accurati, ogni cellula-precu 
viene infettata da un singolo virus. Quando questo pre 
de dando origine a due cellule figlie, anch'esse co 
rus nel loro DNA, e così sarà per tutte le discendenti 
tata iniziale. Questo approccio consente di identifica 
successiva dello sviluppo, le cellule neurali che co 
tore retrovirale. In questo modo si è scoperto che un 
dare origine a neuroni o a cellule della glia, ma nona: 
cellule. Inoltre i neuroni che discendono da una singola 
ta sono tutti della stessa classe morfologica. È curioso 
momento di formazione delle cellule discendenti non 
‘portanza a questo riguardo. Un singolo precursore può 
neuroni che compaiono in strati corticali diversi, il che si 
sono formati in momenti diversi del periodo gestazio 
momento in cui un neurone si forma ne determina la 
sto dato da solo non è sufficiente a indicare quale sia 
cursore, dato che una stessa linea cellulare può prodi 
migrano in momenti diversi della gestazione e quindi a 
strati corticali differenti, ma appartengono tutti allo st 
logico, per esempio sono neuroni piramidali. 


produrre nuovi neuroni. Questa convinzione conti 
resistere nonostante la messe di osservazioni che stt 
a dimostrare il contrario, dati ottenuti da studi isto 
i primi dei quali risalgono addirittura ai tempi di 
Questi risultati indussero lo stesso Cajal a questo. 
commento (Cajal, 1913): «Nessuno dei metodi us 
questi ricercatori è in grado di distinguere con a 
certezza una cellula della nevroglia in attiva di 
un piccolo neurone in mitosi». Ù 

Oggi questa credenza è messa fortemente in disci 
ne da quanto è stato evidenziato da nuove tecnichel 
roanatomiche. Un contributo importante è venuto d 
ricerche sulla neurogenesi nei macachi adulti cond 
da Elizabeth Gould, Charlie Gross e collaboratori 
et al., 1999) alla Princeton University. Questi studi 
no utilizzato la bromodeossiuridina (BrdU, una 
sintetica della timidina che, al pari di quest’ultima, 
assorbita dalla cellula durante la divisione mitotici 
marcare i neuroni che si formavano, la marcatura 
grada con tracciante fluorescente per identificare li 
nessioni neuronali e infine l'immunoistochimici 
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15.1 8 Il tessuto trapiantato interagisce con i neuroni dell'ospite. 

| sensori delle vibrisse formano nella corteccia somatosensoriale dei topi 
Strutture anatomiche caratteristiche e facilmente identificabili, i cosiddetti 
barrel fields, campi di strutture a botte. Se, durante lo stadio fetale, porzioni 
di questa corteccia vengono trapiantate nella corteccia visiva prima che 
siformino le strutture a botte, questo trapianto non dà origine ai barrels. 
Invece, trapiantati dalla corteccia visiva a quella somatosensoriale, 
neuroni visivi vengono indotti a formare queste strutture. 


identificare marcatori di superficie specifici di questi neu- 
toni. Si iniettava ai macachi la BrdU, quindi, da 1 a 3 set- 
timane più tardi, si esaminava il cervello degli animali 
per identificare le cellule che avevano assorbito il compo- 
sto radioattivo. Si è così trovato che cellule marcate con 
BrdU erano presenti nella corteccia prefrontale, nella cor- 
teccia temporale inferiore e in quella parietale. Ciò sugge- 
Tiva che al momento dell'iniezione queste regioni conte- 
nessero cellule in attiva proliferazione. Inoltre queste cel- 
lule esprimevano marcatori di superficie caratteristici e 
alcune avevano assorbito il tracciante retrogrado solo nei 
pressi del sito di iniezione, un fatto indicante che le con- 
messioni da esse formate erano limitate ai circuiti locali. 
Per quanto questi primi risultati siano molto promet- 
tenti, il quadro della neurogenesi nella neocorteccia del- 
l'adulto è ancora ben lontano dall'essere completo. Se 
questi risultati saranno confermati, allora resterà da di- 
mostrare se le connessioni di questi neuroni neoformati 
nella scimmia adulta sono effettivamente funzionanti, 
per cui portano a nuovi neuroni in grado di elaborare 
l'informazione in processi sensoriali, motori 0 cognitivi. 
Comunque studi precedenti, condotti da un gran nume- 
ro di ricercatori, su un vasto arco di specie che va dagli 
uccelli ai primati, hanno fornito prove molto forti a so- 
stegno del fatto che nell’ippocampo dell'adulto si formi- 
no nuovi neuroni. Questi risultati sono particolarmente 
interessanti poiché il numero dei nuovi neuroni si rivela 
correlato positivamente con l'apprendimento e con l'ar- 
ricchimento delle esperienze (un aumento dei contatti 


sociali o delle sfide imposte dall'ambiente fisico) e nega- 
tivamente con lo stress (per esempio, vivere in un am- 
biente superaffollato). 

Che cosa si sa del cervello umano? Anche nella nostra 
specie vi sono fenomeni di neurogenesi nel cervello adul- 
to? In una serie di ricerche affascinanti, Fred Gage del Salk 
Institute di San Diego, California, Peter Eriksson del Sah]- 
grenska University Hospital di Gòteborg, Svezia, e i loro 
collaboratori (Eriksson et al., 1998) si sono serviti di meto- 
di molto simili per studiare un gruppo di pazienti trattati 
per una forma di cancro, che in seguito morirono. Nel cor- 
so di una procedura diagnostica che rientrava nel tratta- 
mento della malattia, questi pazienti avevano ricevuto 
iniezioni di BrdU, la stessa forma di timidina sintetica usa- 
ta per marcare radioattivamente le cellule negli studi sulla 
neurogenesi negli animali. Lo scopo era quello di valutare 
il tasso di proliferazione del tumore; le cellule tumorali 
che si stavano dividendo al momento dell'iniezione 
avrebbero assorbito la BrdU, che quindi poteva essere usa- 
ta per quantificare il progredire della malattia. 

Come negli studi su animali di cui si è detto sopra, an- 
che in questi pazienti la BrdU era stata assorbita dai neu- 
roni che al momento dell'iniezione si stavano dividendo 
ciò rese possibile osservarla nei preparati istologici del 
cervello approntati per l'esame post mortem. I preparati 
istologici furono sottoposti anche a trattamenti immu- 
noistochimici al fine di identificare i marcatori di superfi- 
cie specifici dei neuroni. Nell’analizzare i tessuti cerebrali 
di questi pazienti, i ricercatori hanno trovato cellule mar- 
cate con BrdU nella zona subventricolare del nucleo cau- 
dato e nello strato dei granuli del gìro dentato dell'ippo- 
campo (Figura 15.19). Il fatto che le cellule marcate con 
BrdU fossero neuroni ha potuto essere dimostrato grazie 
ai metodi per evidenziare i marcatori neuronali (Figura 
15.20). Questi risultati dimostrano che il cervello umano 
adulto ha la capacità di generare nuovi neuroni e che nel 
corso dell’esistenza queste cellule si rinnovano in una 
misura ritenuta finora impossibile. 


Sviluppo del cervello nella fase postnatale 


Come si è detto nei paragrafi dedicati allo sviluppo per- 
cettivo e cognitivo, nei primi mesi e nei primi anni di 
vita avviene una moltitudine di cambiamenti comporta- 
mentali. Quali cambiamenti a livello neurobiologico ren- 
dono possibili le tappe evolutive del comportamento? 
Anche se assumiamo che la proliferazione neuronale sia 
un processo che continua, ciò non toglie che alla nascita 
la dotazione di neuroni del cervello umano sia quasi 
completa, e che questi siano già organizzati in una strut- 
tura complessa a formare il sistema nervoso, benché esso 
non sia ancora compiuto in tutti i dettagli. Quali sono, 
allora, i dettagli mancanti, e che cosa sappiamo della se- 
quenza temporale degli eventi che segnano la completa 
maturazione del cervello? 


1 5.1 9 Neuroni appena formati in cervello umano adulto. 

(a) Ippocampo di cervello umano adulto trattato con un marcatore 
neuronale (NeuN). (b) Strato dei granuli (GCL, da granule cell layer) 

del giro dentato in una sezione di tessuto colorata con NeuN. (c) Nuclei 
marcati con bromodeossiuridina (BrdU) (indicati da frecce) nello strato 
dei granuli del giro dentato. (d) Cellule marcate con BrdU (frecce) 

nello strato dei granuli del giro dentato. (e) Cellule marcate con BrdU 
(frecce) adiacenti allo strato dell'ependima nella zona subventricolare (SVZ) 
del nucleo caudato umano. Questi neuroni hanno nuclei allungati, come 
le cellule in migrazione che si osservano tipicamente nella zona 
subventricolare del ratto. (f) Cellule marcate con BrdU (frecce) con nuclei 
di varia forma, allungata o tondeggiante, nella zona subventricolare 

del nucleo caudato umano. Le barre orizzontali nere rappresentano 

una lunghezza di 50 micron. Da Eriksson et al. (1998). 


Un aspetto importante dello sviluppo neurale è la si- 
naptogenesi. Le prime sinapsi iniziano a formarsi nel cer- 
vello molto prima della nascita, negli embrioni umani 
prima della 27° settimana dal concepimento, ma il feno- 
meno della sinaptogenesi non raggiunge il suo picco se 
non dopo la nascita, nei primi 15 mesi di vita. Il fenome- 
no è dapprima più pronunciato negli strati profondi del- 
la corteccia e solo più tardi investe quelli più superficiali, 
seguendo lo stesso pattern della neurogenesi descritto in 
precedenza. All'incirca nello stesso periodo in cui ha luo- 
go la sinaptogenesi, i neuroni del cervello aumentano 
l'ampiezza delle loro arborizzazioni dendritiche, e la lun- 
ghezza degli assoni, che vanno incontro anche a mieli- 
nizzazione (si veda la scheda «Una straordinaria abbon- 
danza di neuroni»). La sinaptogenesi è seguita da un pro- 
cesso di eliminazione di sinapsi (detto pruming, potatura), 
che continua per più di dieci anni. Tramite l’eliminazio- 
ne di sinapsi, il sistema nervoso mette a punto e affina la 
connettività neurale, presumibilmente eliminando quelle 


interconnessioni fra neuroni che sono divenute 
danti o non più funzionali. Ne forniscono un esemj 
colonne di dominanza oculare nella corteccia y 
cui la sovrapposizione fra le proiezioni degli occhi. 
roni della corteccia visiva primaria è all'inizio mag 
di quanto non sia al termine del processo di potati 
le sinapsi. : 
Una delle ipotesi centrali circa i processi di si 
nesi e di pruning nella maturazione del cervello 
che la sequenza temporale di questi eventi differisa 
varie regioni corticali. Ciò è nettamente diverso da 


gati a differenze di metodologia, prima di poter con 
dare questa teoria su eventuali differenze interspedl 
Esistono comunque prove molto forti a favore dell' 
si che nel cervello umano regioni diverse raggiun 
maturità in tempi diversi. ‘ 

Peter Huttenlocher e collaboratori (per esempio, 
tenlocher e Dabholkar, 1997) alla University of Ch 
hanno indagato la sequenza temporale della sinapto 
si nella corteccia uditiva e in quella prefrontale (giro 
tale medio), mediante l'esame post mortem di prep: 
tenuti dal cervello di soggetti umani di età variabile 
28 settimane dal concepimento (feto prematuro) è 
anni. Questi ricercatori hanno usato il metodo dell’ 
fosfotungstico (PTA) per colorare fette di tessuto da qu 
due aree corticali. Il metodo colora specificamente 
teine associate alle sinapsi, che poi vengono visua 
microscopio elettronico; il metodo prevedeva anchi 
conteggio delle sinapsi per unità di volume corticale. | 

Questa équipe di ricerca ha trovato che nella co 
temporale superiore, cioè nella corteccia uditiva, le si 
psi raggiungono il picco di densità in un periodo 
sviluppo postnatale (intorno ai 3 mesi) più precoa 
spetto alla corteccia associativa del lobo frontale, ina 
densità delle sinapsi raggiunge il picco intorno ai 15 
di età. L'eliminazione di sinapsi, che interviene in. 
fase successiva, sembra terminare prima nella corte 
uditiva che in quella prefrontale, benché questo risull 
non sia stato provato con lo stesso grado di affidabilità 
pattern generale è illustrato dal grafico della 
15.21, relativo alla differenza tra il valore della densità 
naptica nella corteccia prefrontale e in quella uditivi 
l’inizio la densità è maggiore nella corteccia uditiva, 
poi diventa maggiore in quella prefrontale. I dati sug 
scono che nel cervello umano la sinaptogenesi e l'el 
nazione di sinapsi seguano scansioni temporali div 
nella corteccia sensoriale (e motoria) e nelle aree assod 
tive, come la corteccia prefrontale. 

Per studiare lo sviluppo del cervello in soggetti 
vivi si può ricorrere alla misurazione del metabolismo1 
glucosio; studi PET (tomografia a emissione di positi 
su lattanti, bambini e adolescenti hanno evidenziato 


088:08-07617-2 


15. Sviluppo e plasticità 629 


15.20 Neuroni neoformati nel giro dentato di un cervello umano adulto, a confronto con quelli di ratto adulto. Questi neuroni mostrano 
simultaneamente la marcatura di più agenti. (a) Neurone colorato con NeuN, un marcatore specifico per i neuroni. (b) La stessa cellula si colora anche con 
BrdU; ciò segnala il fatto che si è appena formata (freccia intera). (Si noti che le sole punte di freccia indicano, da (a) a (d), neuroni dotati di fluorescenza 
Verde o rossa, ovvero che si sono colorati in modo aspecifico; ciò significa che non erano neuroni appena formati). (c) La stessa cellula non viene 
evidenziata dalla proteina GFAP (proteina fibrillare acida della glia); ciò vuol dire che non è un astrocita. (d) | tre diversi trattamenti combinati in un'unica 
immagine; (d) mostra che una cellula marcata con BrdU può coesprimere NeuN e non esprimere GFAP. La microscopia confocale permette di esaminare 

la coespressione di NeuN e BrdU nei neuroni, mettendo a fuoco l'immagine sopra (e, f) e sotto (g, h) il livello della sezione in (d). Si noti che i globuli rossi 
ele cellule endoteliali, presenti nei capillari, si colorano in modo aspecifico, come indicano gli asterischi nei riquadri da (e) a (h). | riquadri da (i) a (I) 
mostrano la somiglianza dei neuroni trattati con BrdU nel giro dentato del ratto. Nota: la barra nel riquadro (a) rappresenta una lunghezza di 25 micron; 

la scala è la stessa nei riquadri da (a) fino a (h). La barra nei riquadri da (i) a (1) rappresenta anch'essa 25 micron, ma in questi riquadri l'ingrandimento 


è maggiore che in (a-h). Da Eriksson et al. (1998). 


sequenza temporale simile a quella sopra descritta. Harry 
Chugani (1998), attivo alla Wayne State University 
School of Medicine, ha dimostrato che le misure a riposo 
del metabolismo del glucosio evidenziano un rapido in- 
cremento lineare con l’età negli anni dell'infanzia, per 
poi diminuire durante l'adolescenza. Nei neonati, il me- 
tabolismo del glucosio è più alto nelle aree della corteccia 
sensoriale e motoria, nell’ippocampo e nelle aree subcor- 
ticali come il talamo, il tronco encefalico, il verme cere- 
bellare. All'età di 2-3 mesi si osserva un aumento dell’uti- 
lizzo del glucosio nelle aree parietali e temporali, nella 
corteccia visiva primaria, come pure nei gangli della base 
e nei due emisferi del cervelletto. Fra i 6 e i 12 mesi si os- 
serva un aumento del metabolismo del glucosio nella 
corteccia frontale. Il livello complessivo dell'utilizzo del 
glucosio nel cervello che si va sviluppando aumenta fino 
all'età di 4 anni, quindi forma un plateau fino ai 10, e tra 
i16 e 18 anni diminuisce gradualmente sino a raggiunge- 
re i livelli dell'adulto. Questi dati suggeriscono che nel 


cervello umano si possa evidenziare una sequenza tem- 
porale dello sviluppo simile a quella rivelata dai metodi 
istologici, come la misura della densità sinaptica; ciò 
rafforza l’idea che le diverse regioni del cervello umano si 
sviluppino in tempi diversi, con le aree di associazione 
più tardive rispetto alle aree sensoriali e motorie. 

Un altro trend nello sviluppo postnatale del cervello è 
il significativo aumento di volume durante i primi 6 anni 
di vita. Questo aumento sembra essere dovuto sia alla 
mielinizzazione degli assoni sia alla proliferazione delle 
cellule gliali. Recentemente Jay Giedd, Judy Rappoport e 
i loro colleghi ai National Institutes of Health, insieme a 
Tomas Paus, Alan Evans e i loro collaboratori alla McGill 
University di Montreal, Canada, hanno calcolato le curve 
di crescita per i volumi della sostanza bianca e di quella 
grigia, nei diversi lobi del cervello umano in via di svi- 
luppo (Giedd et al., 1999). Questi ricercatori si sono ser- 
viti dell'imaging con la risonanza magnetica per quantifi- 
care i volumi di sostanza bianca e grigia negli stessi sog- 
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15.21 Grafico delle differenze 
ottenute sottraendo il valore 

della densità sinaptica nella corteccia 
frontale da quello nella corteccia 
uditiva, in funzione del tempo 
trascorso dal concepimento. 

La densità sinaptica prenatale 
raggiunge il picco prima 

nella corteccia uditiva che in quella 
frontale, come dimostra il fatto 

che la differenza assume sempre 
valore positivo. Nella corteccia 
frontale il picco viene raggiunto solo 
in una fase successiva, come 
dimostrano i valori negativi della 
differenza. Da Huttenlocher 

e Dabholkar (1997). 


getti, tutti volontari, osservandoli dall'infanzia fino all’a- 
dolescenza (dai 4 ai 20 anni). La maggior parte dei sog- 
getti fu sottoposta alla risonanza magnetica un paio di 
volte, ma alcuni anche tre, quattro o cinque volte. 

Questi ricercatori hanno così trovato che il volume 
della sostanza bianca aumenta linearmente con l'età e 
che non vi sono differenze tra le diverse aree corticali ri- 
spetto alla scansione temporale di questa crescita. Il volu- 
me della sostanza grigia, invece, aumenta in modo non 
lineare: a un incremento nel periodo preadolescenziale 
segue una diminuzione dopo l'adolescenza; questo dato è 
in accordo con quanto è risultato dagli studi PET e dalle 
analisi istologiche post mortem. Inoltre le sequenze tem- 
porali dell'aumento e della diminuzione del volume di 
sostanza grigia non erano le stesse per tutte le regioni 
della corteccia. In generale questi dati confermano la teo- 
ria che i cambiamenti nel corso dello sviluppo postnatale 
possano non seguire la stessa scansione temporale in tut- 
te le regioni della corteccia. 

Quale ruolo ha l'esperienza nello sviluppo postnatale 
del cervello? A quanto hanno dimostrato William Gree- 
nough e i suoi collaboratori (Kleim et al., 1998) all'Uni- 
versità dell'Illinois, i ratti che vivono in ambienti che ri- 
chiedono una maggiore attività motoria producono più 
cellule gliali di quelli che vivono in ambienti che non 
impongono tale attività. Inoltre i ratti che vivono in am- 
bienti tali da stimolare l'apprendimento producono più 
ramificazioni dendritiche di quelli che vivono in ambien- 
ti relativamente poveri di stimoli. Analogamente è possi- 
bile che l’input sensoriale e la normale attività neurale 
siano necessari al verificarsi del pruning. 


Sviluppo corticale: riassunto 


Da un'unica cellula uovo fecondata si forma un & 
umano completo; le prime fasi di questo processo di ei 
me complessità sono controllate e predeterminate dal 
tori genetici. I neuroni si formano, migrano e si posizioî 
no nella loro destinazione finale dando origine alla pti 
iniziale, organizzazione del sistema nervoso. Ma per tul 
la durata dello sviluppo l’organizzazione del sistema. 
voso è influenzata anche dall'ambiente. Nell'embrione 
nel feto tali influenze consistono soprattutto negli effe 
delle interazioni cellula-cellula; quindi l’'«ambieni 
l’ambiente locale circostante il neurone, e in esso leci 
del cervello interagiscono tramite le connessioni 
che con cui danno forma all’organizzazione finale 
lizzata e al pattern finale di connettività. Tuttavia, 
durante la fase prenatale, fattori ambientali esterni po 
no intervenire ad alterare la normale organizzazione 
cervello, come accade per esempio quando il feto vien 
essere esposto ripetutamente ad alte dosi di alcol. 
Nella fase postnatale lo sviluppo è segnato da una 
di processi in successione, con parziali sovrapposizio 
temporali. Già prima della nascita ha inizio una conti 
sinaptogenesi, che negli esseri umani avviene con velodì 
diverse in regioni cerebrali diverse, e persino in aree 
cali diverse. Questi cambiamenti così eterogenei sono0 
relati con la sequenza temporale dello sviluppo coi 
mentale descritta nella prima parte di questo capitolo 
cervello umano continua a cambiare sino alla fine dell 
dolescenza, quando assume una forma adulta sotto qu 
tutti gli aspetti, Durante l'età adulta il cervello camb 
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ti che segnano la formazione del cervello adulto compren- 
un fatto particolarmente straordinario e affascinante, oggi 
lerato uno dei principi fondamentali della corticogenesi: il cer- 
Ilo in via di sviluppo produce più neuroni e connessioni di quelli 
saranno effettivamente usati; da questa esplosione iniziale il 
numero diminuisce, sino a raggiungere il livello presente nell'a- 
Nei primati, il cervello del feto ha un contenuto in neuroni su- 
dal 30% al 60% rispetto a quello dell'adulto; anche il nu- 
degli assoni è più alto nel feto e nel neonato che nell'adulto. 
scimmia l'esame delle commessure (i tratti di sostanza bianca 
che connettono fra loro i due emisferi) rivela che nella fase prenata- 
le il corpo calloso contiene il 400% in più di assoni di quanti ve ne 
no in un piccolo di 3 mesi o in un adulto. | numeri in assoluto più 
sì hanno alla nascita. La perdita di assoni si verifica solo dopo 
la corteccia ha raggiunto il pattem di connessioni definitivo, 
non riflette un fenomeno corticale su larga scala, ma piutto- 
‘na riorganizzazione che interessa i circuiti locali. 
‘enorme abbondanza di connessioni sinaptiche non è correlata 
ro degli assoni presenti nel cervello durante lo sviluppo. 


mero degli assoni si sta riducendo, A differenza della sovraproduzio- 
ne di neuroni e assoni, la sovrabbondanza di sinapsi si verifica subi- 
to prima e subito dopo la nascita; il numero delle sinapsi declina poî. 


3-4 anni). Gli studi sul sistema visivo dei primati hanno dimostrato. 
che la competizione fra gli input a uno stesso neurone porta al — 
rafforzamento di un contatto e all'indebolimento degli altri, che in — 
seguito vengono eliminati. Questa competizione è governata dal- 

l’attività nelle fibre afferenti, che pare influire sui processi di trascri- 

zione genica nel neurone, Benché il meccanismo non sia ancora sta- 

to chiarito nei dettagli, il quadro generale è paradossale: quanto più — 
precoce è la fase dello sviluppo, tanto maggiore è il numero di neu- — 
toni, assoni e sinapsi presenti nel cervello. Ciò coincide, nell'ontoge- — 
nesi dei primati, con i periodi di minimo sviluppo delle abilità moto-— 
rie, percettive e cognitive, e con il periodo di massima plasticità del — 
cervello e dell'abilità di apprendere. Perciò nel cervello, come nella 

maggior parte delle cose, «di più» non vuole necessariamente di 
«meglio». 


molto poco — se pure lo fa — in termini di volume, grado di 
mielinizzazione e densità delle sinapsi, dato che il cambia- 
mento più cospicuo è la riduzione di questi fattori associa- 
ta alla vecchiaia. Tuttavia gli studi più recenti stanno sem- 
pre più rafforzando l'ipotesi che anche durante l’età adul- 
ta si formino nuovi neuroni, ma spetterà alle ricerche fu- 
lure chiarire se questi neuroni neoformati abbiano un 
qualche ruolo funzionale nel sistema nervoso adulto. 


Plasticità del sistema nervoso 


lla straordinarietà dei processi cellulari durante la gestazio- 
ne dimostra chiaramente l'eccezionale plasticità del siste 
ma nervoso nel corso dello sviluppo. Esso infatti può cam- 
biare la propria forma, come pure il tipo e la localizzazione 
delle cellule, e il modo in cui sono collegate tra loro. Que- 
Sta plasticità è in netto contrasto con la relativa rigidità 
del cervello adulto. Per tutta la durata dello sviluppo, una 
certa mancanza di plasticità costituisce anch'essa una ca- 
latteristica distintiva del cervello. Per esempio, nelle pri- 
me fasi della gestazione precursori indifferenziati vengono 
vincolati a un certo destino, e ciò li porta a esprimere le 
caratteristiche della regione cerebrale verso cui migrano e 
in cui si stabiliscono. Quindi lo sviluppo prenatale è carat- 
terizzato sia da plasticità sia da non plasticità. 

Durante lo sviluppo postnatale il cervello si trasforma. 
In alcuni casi di particolare evidenza, come l’orientamen- 
to delle colonne nella corteccia visiva, fattori collegati con 
la normale attività modulano, tramite gli input afferenti, 
gli aspetti più fini della connettività funzionale interna 


alla corteccia. Ma la plasticità postnatale è limitata. Le cel- 
lule non sono libere di migrare verso nuove aree o di ap- 
portare grandi cambiamenti nelle connessioni a lunga di- 
stanza. Invece le connessioni corticali locali possono esse- 
re cambiate durante i periodi sensibili, in cui influenze 
esterne possono intervenire a modificare l’organizzazione 
del cervello. Ma una volta terminati questi periodi, il siste- 
ma nervoso centrale risulta caratterizzato dalla sua accen- 
tuata mancanza di plasticità, Quindi nell'adulto una lesio- 
ne al sistema nervoso centrale porta a un danno irreversi- 
bile; i neuroni non rigenerano le connessioni danneggiate 
né il cervello riesce a sostituire i neuroni perduti, benché 
evidenze recenti suggeriscano che nel cervello adulto dei 
primati si ha produzione di nuovi neuroni. 

L'incapacità dei neuroni del SNC di rigenerarsi potreb- 
be essere una strategia adattativa, per impedire che i cir- 
cuiti del sistema nervoso siano soggetti a eccessivi cam- 
biamenti nel corso della vita dell'individuo. Questa inca- 
pacità potrebbe essere in parte dovuta all'interferenza 
prodotta dalle cellule gliali, che in seguito a un danno 
formano un impenetrabile tessuto cicatriziale (Figura 
15.22). A differenza del sistema nervoso centrale, quello 
periferico può rigenerare gli assoni recisi. Se non vi sono 
ostruzioni, per esempio, il nervo reciso di un braccio può 
rigenerare tratti di molti millimetri o centimetri per rico- 
stituire l’innervazione di un muscolo scheletrico. Tale 
crescita può essere molto rapida, fino a 1 mm/giorno. 

Che cosa accadrebbe se i circuiti del cervello potessero 
essere completamente ridisegnati? Che cosa accadrebbe se 
potessimo reindirizzare le connessioni in modo da dirige- 
re gli input visivi alla corteccia uditiva, anziché a quella vi- 
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GLI STRUMENTI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


La plasticità dei tessuti fetali 


Il morbo di Parkinson, una malattia che affligge circa mezzo milione 
di americani, è caratterizzata da tremori muscolari a riposo, rigidità 
degli arti, difficoltà ad avviare i movimenti volontari e rallentamento 
nell'eseguirli [acinesia e bradicinesia]. Questa malattia degenerativa 
è comune soprattutto fra le persone anziane, ma sindromi simili 
sono state osservate anche in soggetti più giovani, indotte dalla 
somministrazione di droghe e sostanze particolari: le droghe spac- 
ciate per strada spesso non sono pure e ciò può causare problemi 
disastrosi, se tali impurità sono tossiche per | neuroni del cervello. 

I movimenti del corpo e degli arti sono controllati dalla corteccia 
frontale e dai circuiti motori dei gangli della base, Dalla sostanza 
nera, i neuroni dopaminergici si connettono con il nucleo caudato, il 
putamen e il globus pallidus nei gangli della base (la via nigro-stria- 
tale). Queste aree ricevono afferenze anche dalla corteccia motoria 
primaria, e inviano efferenze a feedback alla corteccia motoria e alla 
sostanza nera. La dopamina viene sintetizzata nelle terminazioni 
nervose dei neuroni dopaminergici, i cui corpi cellulari sono localiz- 
zati nella sostanza nera, Circa l'80% di tutta la dopamina si trova 
nei gangli della base, che rappresentano meno dello 0,5% del peso 
totale del cervello. 

Nel morbo di Parkinson la via dopaminergica che va dalla so- 
stanza nera ai gangli della base si disgrega. Fino al 90% dei neuro- 
ni dopaminergici della sostanza nera va incontro a degenerazione e 
la sintesi della dopamina subisce una forte riduzione. La 1-dopa 
(-3,4-idrossifenilalanina), l'amminoacido precursore della dopami- 
na, può essere iniettata ai pazienti parkinsoniani per alleviare i sin- 
tomi della malattia. Ma ciò comporta effetti collaterali negativi e 
l'efficacia del trattamento diminuisce col tempo. 

La scienza medica ha cercato a lungo un modo per proteggere o 
sostituire | neuroni danneggiati nella sostanza nera dei pazienti 
parkinsoniani, o per lo meno di trovare qualcosa che ne imitasse la 
funzione. Oggi una possibile soluzione è data dal trapianto di tessu- 


siva? La corteccia uditiva sarebbe in grado di apprendere a 
elaborare l'informazione visiva, in modo da poter «vede- 
re»? Mriganka Sur e i suoi collaboratori al MIT (von Mel- 
chner et al., 2000) si sono posti queste domande. E hanno 
cercato la risposta eseguendo esperimenti con cui si pro- 
ponevano di scoprire se la modalità percettiva della cor- 
teccia può essere forgiata dalla natura degli input senso- 
neurali che essa riceve. In furetti appena nati, gli assoni re- 
tinici destinati al collicolo superiore sono stati reindirizza- 
ti verso il nucleo talamico della via acustica, ovvero il cor- 
po genicolato mediale (MGN, da medial geniculate nucleus) 
in un solo emisfero, lasciando l’altro intatto in modo che 
fungesse da controllo (Figura 15.23). I neuroni dell’MGN 
inviavano i loro assoni alla corteccia uditiva anche nell’e- 
misfero con le connessioni «riorientate». Dopo l’interven- 
to chirurgico, gli animali sono stati allevati sino al rag- 
giungimento dell'età adulta. L'équipe di Sur ha trovato 
che, nel rispondere agli stimoli visivi, i neuroni della cor- 


ti fetali. L'obiettivo di questa procedura è introdui 
ducono dopamina, non ancora completamente di 

del cervello in cui possano proliferare, formare estese 
neurali e infine rilasciare il neurotrasmettitore, risolvendo: 
blema della sua deficienza. 

Dopo che, nel 1992, il divieto dei trapianti di tessuti 
to abrogato, centinaia di interventi di questo tipo sono 
in tutto il mondo. In questa procedura innesti di 
ricchi di neuroni dopaminergici, vengono impiantati e 
in aree-chiave del circuito motore dei gangli della base, 
te nel nucleo caudato e nel putamen. Benché il 
interventi sia stato alquanto variabile — cosa che rende 
siasi generalizzazione — i risultati sembrano promettenti. 

Widner e collaboratori (1993) hanno prelevato tess 
da feti di età compresa fra le 6 e le 8 settimane, e lo| 
piantato bilateralmente nel caudato e nel putamen di d 
ti con morbo di Parkinson indotto da MPTP (1-metil-4 
tetraidropirimidina), una sostanza neurotossica. 
i-dopa radioattiva nei gangli della base è stato rilevato 
sioni PET prima del trapianto (marzo 1988) e due volte 
tervento (gennaio e ottobre 1990). L'aumento nell'as: 
1-dopa stava a indicare che le cellule fetali trapiantate ri 
trasformare la 1-dopa in dopamina. 

La malattia di Parkinson e ì suoi sintomi non sono gli ui 
mi suscettibili di essere trattati col trapianto di cellule fetali. 
cognitive di ratti con deficit indotti da lesioni 0 da ingi 
sono state ristabilite fino a livelli quasi uguali agli animali 
trapiantando nella loro neocorteccia o nell'ippocampo cellu 
colinergiche. L'incapacità del sistema nervoso centrale di 
queste cellule dopo un danno può essere superata tramite 
una gamma sempre più ampia di trattamenti terapeutici Sì 
quillamente prevedere per le terapie rigenerative un brillante! 


teccia uditiva nell'emisfero con le connessioni «riori 
te» esibivano molte caratteristiche tipiche dei neuro 
sivi, compresa la selettività per l'orientamento spaz 
per la direzione del moto. Inoltre questi neuroni erat 
ganizzati in modo da formare una mappa reti 
dello spazio visivo. In altre parole, i neuroni della cort 
cia uditiva si comportavano come neuroni visivi! 
Ma che cosa percepivano effettivamente questi ani 
li? Gli stimoli visivi diretti ai neuroni della corte 
tiva tramite le connessioni «riorientate» generava 
l'animale un percetto sonoro oppure visivo? Per sco 
lo, il gruppo di Sur ha messo a punto un esperimento; 
gegnoso. Usando succo di frutta come ricompensa, 
no addestrato i furetti a distinguere fra stimoli aa 1 
visivi. Cosa molto importante, durante l'addestri 
gli stimoli visivi sono stati presentati solo all'e d 
controllo dei furetti, quindi l'emisfero con i circuiti 
segnati» non è stato addestrato a eseguire questo co 
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15.22 Induzione della rigenerazione nel sistema nervoso centrale 
(SNC). | neuroni del SNC (in alto) non rigenerano le loro connessioni 

on le cellule bersaglio in seguito a un danno (al centro), in parte anche 
perché le cellule gliali interferiscono con i processi di ricrescita. Tuttavia 
ficercatori hanno dimostrato che i neuroni del SNC possono rigenerare 
‘loro assoni e innervare di nuovo i loro precedenti target, se si 
Precostituisce un «percorso» appropriato. Un trapianto di nervo sciatico 
Ca una zampa di ratto (in basso) può costituire questo percorso, 
Sermettendo la ricrescita — in questo esempio — degli assoni delle cellule 
gangliari, che vanno a innervare il collicolo superiore (CS). 


to. Quando questo addestramento si rivelò consolidato, i 
ticercatori presentarono stimoli visivi all'emisfero con le 
connessioni riorientate. In questo modo si è trovato che 
l'animale rispondeva allo stimolo come se fosse visivo, 
dimostrando che il percetto era di natura visiva e quindi 
controllato dagli input riorientati, non dalla originale 
predeterminazione uditiva di questi neuroni. Ciò indica 
che la specializzazione della corteccia è determinata, al- 
meno in parte, dal tipo di input sensoriale che essa rice- 
ve. Per dirla in altro modo, le afferenze sensoriali sono in 
grado di insegnare alla corteccia che cosa deve fare. 


Plasticità del cervello normale adulto 


Il cervello umano adulto possiede chiaramente un certo 
grado di plasticità. Dopo tutto siamo o non siamo in gra- 
do di apprendere cose nuove? L'apprendimento sembra 
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15.23 Riorganizzazione chirurgica dei circulti visivi nel cervello 

di furetto. Il diagramma mostra lo schema di un intervento riorganizzativo 
sul sistema visivo di un furetto: gli input retinici dall'emicampo visivo 
destro, destinati al collicolo superiore (SC), sono stati ridiretti al corpo 
genicolato mediale (MGN) dell'emisfero sinistro. Inoltre sono stati rimossi 
{b) il collicolo superiore e il peduncolo del collicolo inferiore (IC) 
nell'emisfero sinistro. Le proiezioni dall'emicampo visivo destro al corpo 
genicolato laterale (LGN) sono state lasciate intatte, come tutte 

le connessioni dirette dall'emicampo sinistro all'emisfero destro, 

che fungeva da controllo. Le proiezioni visive ridirette all’MGN 
nell'emisfero sinistro hanno innervato i neuroni dell'MGN e influenzato 

le proprietà della corteccia uditiva, trasformandola in una regione corticale 
sensibile agli input visivi. Da von Melcher et al. (2000). 


implicare cambiamenti nel «peso» delle sinapsi tra i neu- 
roni dei vari circuiti cerebrali, come accade, per esempio, 
nel potenziamento a lungo termine (si veda il Capitolo 
8). Quindi, data la fantastica plasticità che gli individui 
adulti esibiscono a livello comportamentale, il cervello 
adulto deve essere dotato di plasticità. Il problema è: 
quanto è grande questa plasticità? In quale misura può 
riflettere la riorganizzazione corticale del cervello adulto? 
La risposta sta in esperimenti davvero affascinanti. 


Ml Mappe corticali ed esperienza 


Una straordinaria rivoluzione nel campo delle neuro- 
scienze ha avuto luogo a partire dalla metà degli anni 
‘80. Questa rivoluzione è scaturita dal lavoro di Michael 
Merzenich alla University of California, a San Francisco, 
e di Jon Kaas (1995) alla Vanderbilt University (Merzeni- 
ch et al., 1988; Merzenich e Jenkins, 1995). Questi ricer- 


634 15. Sviluppo e plasticità 


catori hanno avviato un programma di ricerche su come 
l’esperienza può modificare le mappe sensoriali e motorie 
della corteccia. Per capire meglio i particolari di questa 
storia, abbiamo bisogno di ulteriori nozioni sull’organiz- 
zazione della corteccia, 

La superficie sensoriale del nostro corpo, come pure il 
nostro mondo uditivo e quello visivo, sono rappresentati 
in mappe nella corteccia cerebrale. Parte della corteccia, 
per esempio, consiste di neuroni che rispondono alla sti- 
molazione dei diversi punti sulla superficie del nostro 
corpo: la corteccia somatosensoriale. Quando si analizza- 
no le risposte di questi neuroni, si trova che queste map- 
pe hanno una corrispondenza punto a punto con la su- 
perficie corporea. C'è una mappa per la mano, una per il 
viso, una per il tronco, per le gambe, per i genitali e così 
via. Inoltre, maggiore è il potere di risoluzione di una su- 
perficie sensoriale, tanto più alto è il numero dei neuroni 
che rappresentano quell'area. I neuroni che rispondono a 
stimoli alla punta delle dita, per esempio, sono più nu- 
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15,24 Riorganizzazione delle mappe sensoriali nella corteccia 

di un primate. In alto a sinistra è visibile la mappa dell'area 
‘somatosensoriale per la mano nella corteccia di una scimmia normale. 
Le rappresentazioni delle singole dita possono essere rivelate mediante 
la tecnica della registrazione di cellule singole. Se si cuciono insieme 
due dita della stessa mano, qualche mese più tardi si può osservare 

un cambiamento delle mappe corticali: il netto confine che prima 
distingueva le due dita è diventato indistinto in corrispondenza delle dita 
cucite. Adattata da Kandel et al. (1991). 


merosi e più fittamente addensati dei neuroni che 
spondono agli stimoli sul dorso della mano. Ne discenti 
che le punte delle dita sono più sensibili del dorso del 
mano; il fenomeno è detto, in generale, fattore di i 
dimento corticale (cortical magnification factor). 

L'organizzazione di queste mappe è tale che la sensi 
lità per il dito indice è codificata da neuroni adiacet 
quelli per il dito medio, che sono adiacenti a quelli per! 
nulare, a loro volta adiacenti a quelli per il mignolo. Pi 
questa ragione si parla di mappe somatotopiche. Le mi 
pe sono presenti negli animali adulti, umani e non, e sen 
brano costituire la base per la strutturazione ordinata 
percezioni, Queste mappe riflettono le proprietà del can 
po recettivo dei neuroni corticali. La ragione per cui som 
organizzate in questo modo non è affatto ovvia. La lo 
organizzazione non è dettata da alcuna necessità intrin 
ca. Queste mappe sono semplicemente un dato di fa 
sono così — forse perché traducono in organizzazione fisi 
ca îl principio di parsimonia o forse perché sono un m 
per codificare le posizioni relative, cioè rappresentano ut 
codice di posizione — e grazie a loro sono stati scoperti fi 
nomeni affascinanti. Le feconde osservazioni di Mi 
nich e Kaas hanno messo in luce che queste mappe & 
biano in seguito alla manipolazione di recettori e nervi p 
riferici in animali adulti. Tali manipolazioni possono con 
Sistere nel taglio delle fibre che innervano la porzione 
un arto, nell’alterare le normali relazioni fra regioni adii 
centi di un arto (per esempio, cucendo insieme le dita 
una mano), o nel modificare le richieste metaboliche del 
sistema somatosensoriale attraverso un aumento del 
utilizzo. Questi ricercatori hanno trovato, per esem 
che quando il dito di una scimmia viene denervato, la 
te di corteccia corrispondente non risponde più alla 
molazione di quel dito (Figura 15.24). Forse non è moli 
sorprendente: la corteccia non riceve più segnali da quel 
dito. Ma ecco dove sta la stranezza: l’area corticale che pri 
ma rappresentava il dito denervato ben presto diventa d 
nuovo attiva, rispondendo però agli stimoli diretti al dito 
adiacente a quello denervato. La corteccia circostante siè 
«infiltrata» nell’area silente e se ne è impadronita. Q 
plasticità funzionale suggerisce che la corteccia dell’adulti 
sia un sito dinamico, in cui sono ancora possibili pa 
cambiamenti. Questi fenomeni dimostrano una no 
plasticità del cervello. 

La plasticità non è limitata al sistema somatosenso 
le ma la si osserva, per esempio, anche nel sistema uditi 
vo. Gregg Recanzone, oggi attivo presso la University of. 
California a Davis, e Michael Merzenich hanno addestra- 
to degli aoti [scimmie della famiglia dei Cebidi] a d 
minare dei toni in base alla frequenza (Recanzone et a 
1993). Questi ricercatori hanno esaminato l’orga 
ne tonotopica della corteccia uditiva nelle scimmie 
Strate, per poi confrontarla con quella delle scimmie di 
controllo. Negli animali che avevano appreso la d i 
nazione era aumentata la rappresentazione corticale delle 
frequenze coinvolte nel compito (Figura 15.25). Quindi, 
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15,25 Cambiamenti nelle mappe tonotopiche (frequenza sonora) 
della corteccia uditiva, in seguito a uno specifico addestramento. Gregg 
decanzone e collaboratori (1993) hanno dimostrato che, in animali 
‘addestrati a distinguere toni di frequenze specifiche, le regioni corticali 
che mappano quelle frequenze diventano più estese. 


al pari della corteccia somatosensoriale, anche la cortec- 
cia uditiva rivela un'elevata plasticità funzionale. 
Cambiamenti di questo tipo si riscontrano anche nel 
sistema visivo, come hanno dimostrato Charles Gilbert e 
Torsten Wiesel (1990). La corteccia visiva, al pari di quel- 
la somatosensoriale, contiene una bella mappa topografi- 
ca del mondo esterno, detta mappa retinotopica. La stimo- 
lazione di un punto della retina induce la risposta di un 
certo gruppo di neuroni nella corteccia visiva, la stimola- 
zione di un punto adiacente nella retina provoca la rispo- 
sta neurale in un'area adiacente della corteccia visiva, e 
così via. Gilbert e Wiesel hanno creato lesioni a livello 
della retina, quindi hanno osservato che cosa accadeva 
alle mappe visive, basandosi su registrazioni dell'attività 
neurale nella corteccia visiva. È importante tenere pre- 
sente che quando si effettua la registrazione di un singo- 
lo neurone, quella cellula sta rispondendo a uno stimolo 
visivo reale. Si ricordi che nelle prime stazioni del siste- 
ma visivo un neurone risponde solo a un'area molto li- 
mitata dello spazio visivo totale, spazio che costituisce il 
campo recettivo di quel neurone. Gilbert e Wiesel hanno 
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15.26 Riorganizzazione dei campi recettivi nella corteccia visiva, 
in risposta a un danno alla retina. (a) Il disegno mostra la retina, 

con le posizioni dell'area lesionata e della fovea. (b) La lesione nella 
porzione in basso a destra della retina produce uno scotoma (una zona 
cieca nel campo visivo); la regione lesionata è indicata da una crocetta, 
(c) Nella corteccia visiva i campi recettivi dei neuroni adiacenti a quelli 
coinvolti nella lesione diventano più grandi. Questo processo, che viene 
detto riempimento (filling in), si verifica col tempo e mitiga l'impatto 
negativo delle lesioni, facendo sì che i neuroni vicini assumano parte del 
lavoro di elaborazione degli stimoli che non può più essere svolto 

dai neuroni interessati dalla lesione. 


trovato che nei neuroni adiacenti all'area lesionata la 
grandezza del campo recettivo cambiava quasi istanta- 
neamente (Figura 15.26). Dopo alcuni mesi, l’area corti» 
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cale diventata silente in seguito alla lesione retinica co- 
minciava a rispondere quando venivano stimolate regio- 
ni non comprese nella lesione, ma adiacenti a essa. Oc- 
corre comunque rilevare un aspetto anatomico impor- 
tante: in seguito alla lesione retinica, vi è un'area silente 
anche nel corpo genicolato laterale, la stazione talamica 
lungo la via alla corteccia striata. Gilbert e Wiesel hanno 
dimostrato che questa regione del corpo genicolato late- 
rale restava silente anche dopo che si erano verificati i 
cambiamenti nella corteccia, il che significa che tutti i 
cambiamenti a livello superiore erano dovuti unicamente 
alla plasticità dei neuroni corticali. 


Riorganizzazione della corteccia umana 


1 fenomeni di plasticità funzionale della corteccia sono li- 
mitati agli animali diversi dall'uomo? Come si può dare 
risposta a una domanda così difficile e complicata? Vi ri- 
cordate del professor V. Ramachandran, di cui abbiamo 
parlato all'inizio del capitolo? I suoi studi su soggetti am- 
putati hanno esteso all'uomo queste straordinarie evi- 
denze emerse dalle ricerche su animali. Siete riusciti a in- 
tuire il motivo dei risultati che Ramachandran ha ottenu- 
to con i suoi pazienti? Gli esseri umani possiedono map- 
pe della superficie corporea, esattamente come gli anima- 
li diversi dall'uomo. Se si considera l’intera mappa, si os- 
servano strane giustapposizioni. Consideriamo la cortec- 
cia somatosensoriale (in un emisfero). A un certo punto 
si incontra la rappresentazione della faringe, poi della 
faccia — dove le labbra, estremamente sensibili, sono rap- 
presentate da un'area enorme — poi, vicino alla faccia, 
troviamo le aree che corrispondono alla mano e alle dita, 
cui seguono il braccio e la gamba (Figura 15.27). 

Ramachandran considerò che, in seguito all'amputa- 
zione di un braccio, si dovesse verificare un riarrangia- 
mento della corteccia, come già avevano trovato Merze- 
nich, Kaas, Recanzone e i loro collaboratori, e che tali 
riarrangiamenti potessero provocare la formazione di 
pattern della percezione molto bizzarri. Ricordate ciò che 
abbiamo appena detto, cioè che l’area della faccia è vici- 
na alle aree per il braccio e la mano: qui sta la chiave per 
capire questa storia. Supponiamo che, in seguito all'am- 
putazione di una mano o di un braccio, quella parte della 
corteccia non ricevesse più segnali sensoriali. In base a 
quanto era emerso dalle ricerche su animali, era ipotizza- 
bile che la regione corrispondente al braccio amputato 
venisse innervata da fibre provenienti dalla corteccia cir- 
costante. Ed è esattamente questo che si è osservato in al- 
cuni casi straordinari, come quello descritto all'inizio del 
capitolo. Ecco l'intera storia. 

Ramachandran ha studiato un giovane uomo al quale 
era stato amputato un braccio subito al di sopra del gomi- 
to. L'uomo fu sottoposto ai test circa 4 settimane dopo 
l’amputazione. Quando si premeva un cotton-fioc sul suo 
volto, egli riferiva di sentire la pressione sulla mano ampu- 


15.27 L'homunculus della corteccia somatosensoriale Umana, 
Questa sezione trasversale (coronale) mostra soltanto la metà dorsale 
di un emisfero. Nella figura la superficie mediale dell'emisfero è a 
quella laterale a sinistra. La corteccia è indicata dal colore verde più scura 
La sezione è condotta secondo un piano immediatamente posteriore al 
solco centrale, a livello della corteccia somatosensoriale del lobo parletal 


tata! Il fenomeno delle sensazioni tattili in arti ma 
la cosiddetta sensazione dell'arto fantasma, è ben cono 
to; ma il caso di cui stiamo parlando è diverso, in quant 
le sensazioni erano prodotte dalla stimolazione del volto. 

Un esame molto accurato permise di ricostruire 
volto dell'uomo una mappa della mano (Figura 15.28 
Ramachandran ha riferito anche di altri casi (1993); 
la pena riportare testualmente la citazione: 


«Una studentessa di neuroscienze ci scrisse che, subito do, 
l’amputazione della gamba sinistra, aveva iniziato ad a\ 
sensazioni provenienti dal piede fantasma particolarmente foi 
ti in certe situazioni, soprattutto durante il rapporto se 
la defecazione. Analogamente, un ingegnere della Florida ril 
riva di provare un’intensa sensazione all'arto fantasma (la g 
ba sinistra) durante l'orgasmo; ... le sue sensazioni, anziché re 
stare confinate ai genitali, si diffondevano sino al piede [fanta 
sma], perciò l'orgasmo era diventato un'esperienza molto più 
intensa di prima». 


I casi qui ricordati costituiscono eccezionali dimo 
zioni della plasticità del cervello umano in seguito a 
ni fisici, o ad alterazioni dell'esperienza, di entità rilev 
te (si veda anche la scheda «Intervista a Helen J. Nevi 
le»). Ma esistono prove del fatto che cambiamenti tali 
rientrare nell’ambito delle normali esperienze, per es 
pio conseguenti a un addestramento, possano modificé 
l'organizzazione del cervello umano adulto? I dati di 
emergono dalle ricerche su animali indurrebbero a fi 
spondere affermativamente. Sebbene possa essere più d 
ficile dimostrare la plasticità del cervello umano nell 
condizioni normali — forse perché si tratta di cambiamet 
ti di scala inferiore, rispetto a quelli innescati da 
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15.28 Il disegno mostra la rappresentazione della mano sulla guancia 
dell'uomo col braccio amputato, studiato dal prof. Ramachandran. 

La mappa della mano è stata ottenuta nel modo descritto nelle Figure 15.1 
£ 15.2. Vi siete fatti un'idea di come si può spiegare questo fenomeno? 
Per la spiegazione, leggete il testo. 


gravi come la perdita di un arto — tuttavia esistono alcu- 
ne, prime, prove a sostegno di questa ipotesi. 

‘Thomas Elbert, Brigitte Rockstroh e i loro collaboratori 
(1995) alle Università di Costanza e di Muenster in Ger- 
mania, e alla University of Alabama, a Birmingham, han- 
no usato la magnetoencefalografia (MEG) per indagare 
sulle rappresentazioni somatosensoriali delle dita della 
mano sinistra in suonatori di strumenti a corda e in sog- 


INI Suonatori di strumenti a corda 
IO Controlli 


getti di controllo, non musicisti. Il pollice e le altre dita 
della mano di questi soggetti, tutti volontari, erano sotto- 
poste all'azione di un apparecchio, costruito apposita- 
mente per stimolare punti specifici della cute. Si è così tro- 
vato che le risposte erano molto più intense (Figura 15,29) 
nei musicisti che nei controlli. Questi risultati suggerisco- 
no che in questi soggetti l’area corticale dedicata alla rap- 
presentazione delle sensazioni provenienti dalle dita sia 
più estesa, in conseguenza della loro esperienza sensoriale 
alterata per quanto riguarda la musica ma normale per 
tutti gli altri aspetti. Il dato interessante è che questi musi- 
cisti avevano iniziato, in genere, a suonare il loro stru- 
mento molto presto e la grandezza degli effetti (la maggio- 
re intensità della risposta) era correlata all'età in cui la loro 
formazione musicale aveva avuto inizio. Questi effetti del- 
l'addestramento sono riscontrabili anche negli adulti? 
Leslie Ungerleider, Avi Karni e i loro collaboratori 
(Karni et al., 1995) al National Institute of Mental Health 
hanno cercato di rispondere a questa domanda, in riferi- 
mento alla corteccia motoria. Questi ricercatori hanno 
chiesto a un gruppo di volontari di eseguire con una 
mano un semplice compito motorio che consisteva nel 
toccare il pollice con ciascun dito, secondo una sequenza 
particolare. Sebbene fosse stato loro richiesto di eseguire 
questo compito solo per qualche minuto al giorno, la 
precisione e la velocità nell'eseguire il movimento dito- 
pollice migliorarono con la pratica. Mediante la risonan- 
za magnetica funzionale, questi ricercatori hanno poi mi- 
surato le variazioni del flusso sanguigno nella corteccia 
motoria correlate con l’attività delle dita nell'eseguire la 
sequenza appresa 0, in alternativa, nuove sequenze mai 
praticate. I risultati sono visibili nella Figura 15.30: l'au- 


(b) 

== 

E 

2» 

d 20 

j 15 

310 8 
HE 8 
ko Controlli 


° 


o 5 
Età d'inizio dell'istruzione musicale (anni) 


10 15 20 


15.29 Cambiamenti nella rappresentazione corticale delle dita in musicisti che suonano strumenti a corda, (a) Vista dall'alto di un modello 
tridimensionale di cervello umano, costruito in base ai dati MRI; le regioni anteriori sono a sinistra. Le frecce sull'emisfero destro mostrano le localizzazioni 
dell'attività neurale per il pollice (D1) e il mignolo (05), stimate in base alla MEG. Le frecce di colore nero rappresentano le attività per il pollice 

eil mignolo nei musicisti, quelle di colore giallo le stesse attività nei soggetti non musicisti. La grandezza delle frecce rappresenta la forza delle risposte 

{alla stimolazione di queste due dita). | musicisti mostrano riposte di intensità maggiore e una maggiore estensione dell'area corticale che rappresenta 

Îl pollice e il mignolo (distanza tra le frecce). (b) Grafico della grandezza delle risposte corticali in funzione dell'età in cui i musicisti hanno iniziato a studiare 
il loro strumento. Le risposte erano maggiori per i soggetti che avevano iniziato l'apprendimento prima dei 12 anni di età. | controlli compaiono in basso 


a destra, fuori dallo spazio del grafico. Tratta da Elbert et al. (1995). 
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15.30 inun addestramento, 

la pratica porta a cambiamenti 
nell'estensione delle aree 

di attivazione corticale. (a) Questa 
sezione sagittale dell'emisfero destro 
mostra l'aumento di attivazione 
(maggiore estensione dell’area 
attivata, in colore giallo-arancio) che 
si associa alla produzione di sequenze 
motorie ripetute molte volte 

dal soggetto, rispetto all'attività (b) 
evocata da movimenti sequenziali 
mai praticati in precedenza, Le aree (a) 
attivate erano localizzate in M1, 

la corteccia motoria primaria. 

(€) L'aumento dell'attivazione 
associato con movimenti già praticati, 
rispetto a movimenti mai eseguiti (d), 
durava fino a 8 settimane anche 

in assenza di sedute di pratica 

in questo intervallo di tempo. 
Adattata da Karni et al. (1998), 


(o) 


mento dell’irrorazione sanguigna nella corrispondente 
area corticale era molto più grande per le sequenze prati- 
cate che per quelle non praticate, già dopo poche setti- 
mane. Questi dati suggeriscono che l'addestramento pos- 
sa indurre nel cervello normale cambiamenti relativa- 
mente rapidi dell'organizzazione corticale, cambiamenti 
che riflettono la capacità del sistema nervoso di acquisire 
e mantenere, tramite la sua plasticità, nuove informazio- 
ni e nuove abilità motorie. 

Nel complesso queste ricerche indicano che la corteccia 
cerebrale umana è dotata di un grado notevole di plasti- 
cità funzionale. L'uso del termine plasticità funzionale è 
motivato dal fatto che non sempre questi effetti sono cau- 
sati da una riorganizzazione fisica dei circuiti neuronali 
della corteccia. Piuttosto, ciò che normalmente si riscon- 


Quella dello sviluppo e della plasticità cerebrale è una storia com- 
plessa, che inizia con la straordinaria plasticità che si manifesta negli 
eccezionali cambiamenti del corpo e del cervello durante l’embrio- 
genesi e finisce con la formazione di un sistema nervoso molto più 
rigido e meno plastico nell'adulto. Tra questi due estremi hanno 
luogo, nelle fasi iniziali dello sviluppo, importanti cambiamenti in 
corrispondenza di periodi critici del processo di maturazione. La 
perdita o la modificazione degli input sensoriali, durante questi pe- 
riodi sensibili nelle prime fasi dell'esistenza, portano a cambiamenti 
permanenti nell'organizzazione del cervello, 

Tuttavia, un certo grado di plasticità si mantiene anche nell'a- 
dulto, come dimostra il fatto che la nostra capacità di apprendere 


(d) 


tra è una sovrapposizione dei campi recettivi, maggiore dì 
quanto la registrazione di cellule singole aveva indotto à 
ritenere. Il più delle volte la sovrapposizione di circuiti 
non produce effetti sensoriali, ma dopo che l'input princi 
pale a una certa regione cerebrale è stato eliminato, paio 
no diventare funzionali gli input secondari dalle regioni! 
vicine nella mappa sensoriale. Questo effetto porta a cam: 
biamenti nella forma delle mappe corticali, come si osser 
va, per esempio, nei casi di amputazione. Per quanto tl 
guarda i cambiamenti che avvengono normalmente nel 
corso di un apprendimento, come si è visto per le capacità 
motorie, l'esatto meccanismo non è stato ancora identifi- 
cato ma è possibile che implichi cambiamenti a lungo ter 
mine, indotti dall'esperienza, nella forza delle sinapsi fraî! 
neuroni che partecipano a questi circuiti. 


si conserva per tutta la vita. Cambiamenti della plasticità funzio* 
nale si osservano nelle aree della corteccia somatosensoriale de 
gli esseri umani e degli animali, in seguito alla perdita di un are! 
o della sua innervazione, oppure in seguito a processi di apprene 
dimento, per esempio di abilità motorie. La plasticità del cervello 
non è mai totale; piuttosto, processi di sviluppo e maturazione! 
controllati portano alla meravigliosa complessità del cervelli! 
adulto che, come oggi sappiamo, mostra vari gradi di plasticità 
Per tutta la durata dell'ontogenesi e della maturazione, lo svilup 
po e la plasticità supportano l'emergere e il costante progredire 
della cognizione verso il linguaggio, la letteratura e la ragione, 
che costituiscono lo specifico dominio del cervello umano. 
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le gliali radiali Ectoderma 
icogenesi Eliminazione delle sinapsi 
rminazione e Grammatica universale 
renziamento Innato 

nale Mappa somatotopica 


SPUNTI 


In quale modo i neuroni in formazione migrano dai siti in cui 
«nascono» sino alle posizioni finali che devono occupare 
nella corteccia? 


Un neurone visivo è in grado di elaborare l'informazione sonora, 
se viene trapiantato dalla corteccia visiva a quella uditiva? 
Se sì, in quale fase deve avvenire il trapianto e che cosa ci dice 
questo sul processo di determinazione cellulare? 


| bambini, in qualsiasi parte del mondo nascano e qualsiasi sia 
ll gruppo etnico o razziale dei genitori, apprendono a parlare 
la loro lingua madre, Se una persona va a vivere in un altro paese 


con un accento, Perché, se il trasferimento avviene quando 

è ancora abbastanza piccolo, il bambino apprende a parlare 
esattamente come un madrelingua? Si tratta di un effetto dovuto 
unicamente alla pratica, al maggior tempo trascorso nel nuovo 
paese? In quest'ultimo caso, che cosa avviene all'abilità 


C Baillargeon, R. (1995). Physical Reasoning in Infancy. 
In M. Gazzaniga (a cura di), The Cognitive Neurosciences 
(pp. 181-204). Cambridge, MA: MIT Press. 


® Goldman-Rakic, P.S. (1987). Development of cortical 
citcuitry and cognitive function. Child Dev. 58:601-622. 
Gross, C. (2000). Neurogenesis in the adult brain. Death 
of a dogma. Nature Rev. Neurosci. 1:67-75. 


@ Johnson, M.H. (1997). Developmental Cognitive Neuroscience. 
| Cambridge, MA: Blackwelll Science. 


PAROLE CHIAVE 


DI RIFLESSIONE 


in una fase più tardiva della sua esistenza, parlerà la nuova lingua 


Migrazione neuronale Precursori 

Periodi critici Proliferazione neuronale 
Periodi sensibili Sinaptogenesi 

Placca neurale Tempo di fissazione 
Plasticità Teoria piagetiana 


di apprendere la propria lingua madre, se più tardi lo stesso 
bambino fa ritorno nel suo paese di origine? 


A Una volta che il cervello ha passato il periodo critico 
dello sviluppo e ha raggiunto la sua organizzazione definitiva, 
l'impatto di un eventuale danno è minore. Ma quali sensazioni 
prova, rispetto all'arto mancante, una persona che da adulta 
perde un arto in un incidente, e perché tali sensazioni potrebbero 
essere innescate dalla stimolazione delle parti del corpo 
rimaste integre? 


BE Nei suonatori di violino esperti, le regioni corticali deputate 
all'elaborazione somatosensoriale dei segnali provenienti dalla 
mano e dalle dita hanno probabilmente un'estensione maggiore. 
Questi individui sono forse nati con una maggiore quantità 
di corteccia dedicata all'elaborazione sensomotoria? Quali prove, 
emerse da studi su animali, ci aiutano a dirimere la questione 
su questa forma di plasticità? 
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CAPITOLO 


Il problema della coscienza 


MI Era una caldissima giornata nel sud della California, agli inizi degli anni ‘60. Uno di noi (M.S.G.) stava giocando 
a ferro di cavallo (') nel giardino dietro la casa di W.J., il primo uomo ad avere subito, in epoca recente, la separazione 
chirurgica dei due emisferi quale mezzo per controllare una forma di epilessia resistente a ogni trattamento. II 


In quegli anni vi era come una corsa a studiare su animali 
gli effetti della sconnessione tra le due metà del cervello. 
Le ricerche svolte su gatti, scimmie, anche scimmie evolu- 
te come gli scimpanzé, avevano dimostrato che quando 
una metà del cervello veniva addestrata a compiti di di- 
scriminazione tattile o visiva, l’altra metà restava ignara di 
quell’apprendimento. È come se aveste imparato a guada- 
gnare cinque dollari ogni volta che afferrate una mela (ma 
non un'arancia) con la sinistra, e però ignoraste di poter 
fare la stessa cosa con la destra. Pareva difficile crederlo. 
Forse gli animali erano diversi. Possibile che anche per gli 
uomini valesse la stessa cosa? Certamente no. 

la giustificazione teorica per questo tipo di intervento 
era che, tagliando le fibre di connessione tra le due metà 
del cervello, una crisi epilettica originatasi in uno degli 
emisferi non avrebbe potuto diffondersi anche nell'altro. 
In questo caso, mentre metà del corpo veniva colpita dal- 
la crisi, l’altra sarebbe rimasta intatta e il paziente non 
avrebbe perso conoscenza. Prima di subire l'intervento 
chirurgico, W.J. era stato sottoposto a vari test nei quali 
non aveva manifestato alcun segno di sconnessione. 
Quando gli era stata messa una mela nella mano sinistra 
aveva detto il nome dell'oggetto, era stato capace di tro- 
vare la stessa mela con la mano destra e di dire il nome 
degli stimoli visivi indipendentemente dall'emisfero a 
cui erano stati presentati, e così via. In breve, era risultato 
una persona normale per quanto riguardava i processi 
sensoriali, motori, percettivi e cognitivi. 


(*) Gioco che consiste nel lanciare ferri di cavallo verso un pio- 
lo infisso nel terreno. [N.d,T.] 


Dopo l'intervento che gli aveva diviso il cervello, 
riusciva a nominare e a descrivere oggetti ed eventi p 
sentati all'emisfero sinistro (del linguaggio). Il fatto so 
prendente era la sua apparente assenza di risposta agli 
moli presentati all’emisfero destro isolato per via 
gica. Era come se fosse cieco agli stimoli visivi che appai 
vano a sinistra del punto su cui teneva fisso lo sguai 
Eppure era chiaro che, mentre l'emisfero sinistro non 
in grado di riferire gli stimoli presentati all’emisfero d 
stro, l'emisfero destro poteva reagire prontamente a unt 
stimolo visivo tramite il controllo delle riposte motorie 
della mano sinistra. 

Inizialmente da questi fenomeni fu tratta la concl 
sione che ciascuna metà del cervello si comportasse | 
modo indipendente dall'altra. L'informazione esperita da 
una metà era ignorata dall'altra; inoltre ciascun emisf 
ro appariva specializzato in certe attività mentali: 
stro era superiore nel linguaggio, il destro era più co 
petente nei compiti visuo-spaziali. L'intervento chirurg 
co aveva separato strutture con funzioni specifiche 
complesse. 

Le capacità dimostrate dall'emisfero sinistro non 
no una sorpresa. Tuttavia, quando i primi pazienti 
rono a leggere (ma non a parlare) tramite l'emisfero di 
stro, e furono in grado di usare quella informazione pei 
scegliere fra le varie alternative di un test, le prove a favo 
re di un sistema di coscienza sdoppiato, e a quel p 
indipendente, parvero molto forti. Dopo la separazio 
dei due emisferi, ciascuna metà del cervello umano fu 
zionava al di fuori del dominio cosciente dell'altra. Giù 
scuna metà era in grado di apprendere, ricordare, pro 
emozioni, eseguire attività pianificate. 
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Ma ritorniamo alla nostra storia. Mentre giocava a fer- 
to di cavallo, W.J. all'improvviso si fermò. Fino a quel 
momento aveva giocato con la mano destra, ciò significa 
‘che era il suo emisfero sinistro (dominante) — ovvero l’e- 
misfero che parla, pensa e in genere governa la nostra 
Vita mentale — ad avere il controllo della situazione. W.J. 
Stava perdendo la partita e apparentemente sembrava 
non dare peso alla cosa. All'improvviso si diresse verso 
un lato del giardino, afferrò con la sinistra un’ascia e, im- 
pugnandola saldamente, la fece roteare in aria un paio di 
Volte, senza mai smettere di sorridere. 

la mano sinistra è controllata soprattutto dal silente, 
e di solito intellettualmente limitato, emisfero destro. 
Forse in quel momento l’emisfero destro era infastidito 
da come stava andando la partita? Si trattava forse di 
un'entità con una coscienza indipendente, diversa dalla 
mente sinistra? Se W.J. avesse attaccato, quale metà del 
suo cervello avrebbe potuto essere accusata e perseguita 
penalmente per quel crimine? In breve, l'operazione chi- 
Iurgica che aveva reciso le connessioni tra le due metà 
del cervello aveva dato origine a una persona con due si- 
stemi di coscienza distinti? 

L'esperienza cosciente è davvero qualcosa di straordi- 
nario. Noi tutti l'abbiamo, tutti ne parliamo e abbiamo 
pietà di chi non la possiede. Osservare una persona in 
coma è molto triste. Nel vederne gli occhi sbarrati che 
fissano il vuoto, mentre il cuore batte ancora vigorosa- 
mente e i muscoli mantengono il loro tono, ci rendiamo 
immediatamente conto che la coscienza è il vero tesoro 
della nostra esistenza. Assistere ai primi segni di scompar- 
sa dell'esperienza cosciente, come accade con i malati di 
Alzheimer, è disperante per chiunque. La persona è sve- 
glia, persino vigile, ma non è in contatto con ciò che le 
accade intorno, non ha certezza neppure della propria 
identità. 

Si parla normalmente di risvegliare la coscienza. In 
questo, appunto, consiste l'educazione. Una cosa è essere 
in grado di leggere un fumetto, un’altra è capire la natura 
della gravità e sapere in quale punto dell'universo si tro- 
Va il pianeta Terra. Possedere questa conoscenza influisce 
sul livello di coscienza di una persona. 

Eppure, nessuno riesce a dare della coscienza una defi- 
nizione tale da risultare soddisfacente per chiunque. La 
coscienza è il concetto chiave della ricerca sul cervello- 
mente e tuttavia per anni è rimasta in disparte, come in 
ombra. A detta di alcuni, l'origine della coscienza è un 
problema così complesso che riuscire ad afferrarlo è al di 
sopra delle possibilità umane. Per gli esseri umani capire 
la coscienza sarebbe come per un verme comprendere 
una scimmia. 

E tuttavia ci si sforza di capire che cosa si debba inten- 
dere per coscienza, Negli ultimi quindici anni sono stati 
pubblicati sull'argomento più di 15000 articoli scientifi- 
ci. Nonostante questo i progressi sono stati limitati, per 
usare un eufemismo, Gli ultimi 15000 articoli di biologia 
molecolare hanno segnato progressi enormi nelle nozio- 


ni riguardanti la natura molecolare dei processi biologici. 
In alcuni casi hanno portato a vere e proprie svolte nella 
conoscenza di alcune malattie, o nell’identificazione di 
geni. Ma per quanto riguarda il tema della coscienza, tut- 
te queste pubblicazioni appaiono nient'altro che parole e 
la semplice riaffermazione di punti di vista diversi sull’ar- 
gomento. 

Alcuni tra i più grandi filosofi del nostro tempo, come 
John Searle, attivo presso la University of California, 
hanno sostenuto che la scienza non potrà mai arrivare a 
capire la natura dell'esperienza soggettiva. Searle (1992) 
ha affermato che la soggettività è inaccessibile agli stru- 
menti descrittivi della scienza oggettiva, per come è con- 
cepita oggi. Da ciò consegue che non potremo mai for- 
mulare una teoria adeguata della coscienza, a meno di 
non trattare concetti irriducibilmente soggettivi, come 
sentimenti e sensazioni, alla stregua di oggetti elementari 
o costrutti esplicativi, così come in fisica si usano gli ato- 
mi o gli ioni o i campi di forze. 

Ma la maggior parte degli scienziati non si lascia sco- 
raggiare da questa argomentazione. Per chiarire con qua- 
le velocità svanisce la nostra ignoranza, basterà ricorda- 
re ciò che un accademico di fama ebbe a dichiarare sul- 
la creazione del mondo appena 145 anni fa. Come Ro- 
bert J. Wenke (1980) ha riportato nel suo affascinante li- 
bro sulla preistoria, «Verso la metà dell'Ottocento, l’e- 
minente dottor Lightfoot della Cambridge University af- 
fermò che, in base ai suoi studi sul Libro della Genesi, il 
mondo era stato creato il 23 ottobre del 4004 a.C. alle 9 
del mattino». 

Si è fatta davvero tanta strada in poco tempo. Autore- 
voli filosofi, come Patricia Churchland della University 
of California a San Diego, hanno riacceso la speranza che 
il problema di cui ci stiamo occupando sia risolvibile. Nel 
2000, durante il discorso tenuto in qualità di Presidential 
Scholar all'apertura del congresso annuale della Cogniti- 
ve Neuroscience Society, la Churchland ha definito la ri- 
cerca scientifica sulla coscienza come il problema in asso- 
luto più importante di tutti quelli indagati dalla neuro- 
biologia. Ella ha ricordato a tutti la grande verità che 
gran parte delle conoscenze che oggi fanno parte del ba- 
gaglio storico della nostra cultura, un tempo erano rite- 
nute cose impossibili da sapere. I misteri dell’evoluzione, 
della genetica, del funzionamento cellulare e della visio- 
ne erano fonte di meraviglia solo poche decine di anni 
fa. Ora per ognuno di questi processi abbondano le spie- 
gazioni scientifiche. Perché, si è chiesta la Churchland, 
non dovrebbe accadere lo stesso per il problema della co- 
scienza? 

Gli scettici potrebbero dire: come è possibile studiare 
un problema per il quale non esiste neppure una defini- 
zione generalmente condivisa? A prima vista queste criti- 
che suonano plausibili. Eppure, come tutta la storia della 
scienza sta a dimostrare, non mancano le persone che 
continuano a lavorare su problemi maldefiniti; mentre 
questi innovatori avanzano incespicando nel buio, le 
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loro osservazioni si affinano e le definizioni per trovare le 
quali hanno avviato questi esperimenti si fanno sempre 
più precise. Affermare che non possiamo apprendere nul- 
la su una data cosa perché non ne sappiamo abbastanza 
su di essa, non è che una tautologia. Un atteggiamento 
molto più costruttivo consiste nello studiare la coscienza 
da ogni angolazione possibile, per giungere in questo 
modo a definizioni e metodi innovativi che possano aiu- 
tarci nello studio della mente. 

Scoprire che cos'è che rende unici gli esseri umani è 
un argomento aspramente dibattuto sin da quando gli 
esseri umani hanno cominciato a dibattere. Che cos'è 
che ci distingue dagli altri animali? Certo non il fatto che 
pensiamo, perché anche gli altri animali pensano. Forse è 
il fatto che possiamo pensare al pensiero. O che possia- 
mo scrivere del pensare al pensiero. Ma perché? La capa- 
cità di riflettere su se stessi, di articolare una teoria della 
mente, è alla radice della comprensione di che cos'è la 
coscienza. 

Perché è importante capire la coscienza? Il nostro 
comportamento appare senza dubbio guidato dalla co- 
scienza. Ma è davvero così? Come facciamo a sapere qual 
è la risposta? E perché dobbiamo dare una risposta? Spes- 
so ci basta reagire per sopravvivere, In passato si trattava 
magari di sfuggire a una tigre nella giungla, e oggi invece 
di evitare le macchine per la strada. La cosa più straordi- 
naria e stimolante di tutte è che spesso siamo impegnati 
a evitare un pericolo prima ancora di sapere che lo stia- 
mo facendo! Certo è impossibile essere coscienti di tutto 
ciò che guida il nostro comportamento: il comportamen- 
to inconsapevole, non cosciente, è comunque essenziale 
per la sopravvivenza. Se per spostarci aspettassimo di di- 
stinguere con chiarezza la macchina che sta arrivando, il 
prossimo tentativo di evitare un'auto potrebbe esserci fa- 
tale. Inoltre, siamo certo consapevoli di moltissimi com- 
portamenti prima ancora di produrli. Se non stessimo at- 
tenti, potremmo restare addirittura paralizzati dall’inde- 
cisione. Quindi capire come ogni nostro percetto co- 
sciente si forma dalle intricate interazioni fra processi di 
elaborazione consci € inconsci è importante per capire 
come riusciamo a sopravvivere in un mondo così com- 
plesso, così ricco di informazioni. 

In questo capitolo prenderemo in esame i vari approcci 
con cui le neuroscienze cognitive affrontano il problema 
della coscienza umana. Inizieremo col considerare la di- 
stinzione fondamentale fra due grandi correnti filosofiche 
che hanno espresso una propria visione della coscienza: il 
dualismo e, in contrapposizione, il materialismo. Quindi 
passeremo a esaminare come gli studi sui deficit di co- 
scienza visiva ci aiutino a capire i processi della visione 
consci o inconsci, un argomento che esploreremo nel cer- 
vello intatto di soggetti sani. Poi metteremo a confronto le 
teorie che stanno alla base delle ricerche sulla mente negli 
scimpanzé e nei bambini. Infine, col filo della speculazio- 
ne sulle componenti evoluzionistiche della coscienza met- 
teremo insieme tutti questi diversi aspetti. 


Visioni filosofiche a confronto 


Il problema della coscienza è detto anche problema; 
te-cervello, o problema ontologico. Esso raccl 
molti quesiti: qual è la reale natura degli stati e 
cessi mentali? In quale medium avvengono? In qj 
zione stanno con il mondo fisico? La coscienza sop 
ve alla morte? Può un sistema puramente fisico plas 
l'intelligenza conscia? 

Due opposte correnti filosofiche hanno cercato dii 
soluzione a questo problema: il dualismo e il materialis 
Il dualismo afferma che mente e cervello sono due fi 
meni distinti, mentre per il materialismo sia la me 
il corpo (cervello) hanno una natura puramente fisici 
l'ambito di questa grande dicotomia, ogni pensatore ha; 
stenuto una propria interpretazione. Queste differei 
sioni sono state illustrate con chiarezza da Paul Chut 
land della University of California, a San Diego (1988), 

Tutte le teorie che fanno capo alla corrente del du 
smo si fondano su una premessa comune: l’esp 
conscia non è di natura fisica, pertanto è inacce 
alle scienze fisiche. La quintessenza di questa visione 
filosofia cartesiana. Cartesio riteneva che mente e co 
fossero due entità completamente separate, ma non di 
de una spiegazione chiara di come tali entità potessi 
interagire. Quando la mente decide di muovere u 
mano, la mano si muove. 

Un'altra versione, in genere chiamata dualismo tra 
zionale, sostiene il concetto del cosiddetto «fantasma né 
la macchina» (il cervello), ovvero un dualismo delle si 
stanze secondo il quale le proprietà spaziali del fa 
interagiscono con le proprietà spaziali del cervello. 
sta idea discende dalla convinzione che la materia s 
semplicemente una manifestazione dell'energia. Il prò 
blema è che non vi sono prove di una sostanza pe 
immateriale che sopravvive alla morte. 

Secondo una forma di dualismo più interessante, ila 
siddetto dualismo delle proprietà, il cervello non possi 
altre sostanze al di là della sua natura fisica, tuttavia pos 
siede proprietà non fisiche uniche, cioè non condivise di 
nessun altro oggetto fisico. Questa visione, che nel tei 
po si è gradualmente modificata, fu detta inizialment 
epifenomenismo, per indicare che i fenomeni mentali 
fanno parte dei fenomeni fisici del cervello, ma 
come al di sopra della mischia, 1 fenomeni mentali son 
causati da attività cerebrali, ma non hanno alcun ef 
causale sul cervello. 

Dall'’epifenomenismo è nato poi quello che Ch 
land ha chiamato dualismo interazionista, un dua 
delle proprietà secondo cui i fenomeni mentali sono in 
grado di influenzare il cervello e quindi il comportamen 
to. Le proprietà mentali sarebbero proprietà emergenti 
che fanno la loro comparsa nel momento in cui la comu 
ne materia fisica si autorganizza, attraverso l'evoluzione, 
in sistemi complessi. Inoltre, le proprietà mentali sono ii 
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riducibili: non si tratta di semplici caratteristiche dovute 
all'organizzazione della materia fisica, ma di nuove pro- 
prietà del cervello. Ne sono esempi i nostri concetti che 
qualcosa è doloroso, fragrante o colorato. Questi stati 
mentali emergono dai processi fisici del cervello; una vol- 
la innescati, possono rivolgersi di nuovo al cervello e gui- 
dare processi di elaborazione d'ordine inferiore. 

Col progredire delle neuroscienze cognitive, oggi la 
maggior parte dei filosofi e degli scienziati non difende 
più la visione dualista, in nessuna delle sue versioni. In 
genere prevale la tendenza a favorire la concezione mate- 
tialista. La scienza ha provato che alcune parti del cervel- 
lo svolgono un ruolo specifico nella nostra vita mentale. 
Se si forma una lesione in una certa parte del cervello, 
cambia lo stato emozionale della persona; se la lesione 
interessa un'altra parte, la persona perderà la capacità di 
riconoscere le facce. Anche se questi risultati non sono 
tali da escludere completamente l’interpretazione duali- 
Sta, tuttavia suggeriscono che sia il cervello a plasmare la 
mente. Come per il dualismo, anche del materialismo 
esistono molte forme, 

Il comportamentismo filosofico (philosophical behaviorism) 
è una forma di materialismo. Secondo questa concezione 
non è possibile parlare dell'esperienza interiore, ma sem- 
plicemente di capacità e inclinazioni personali, dato che 
queste sono suscettibili di misurazione. Ultimamente 
questo approccio semplicistico al problema della natura 
dell'esperienza conscia è stato abbandonato. Non si può 
infatti negare che le nostre esperienze interiori, le imma- 
gini mentali, i pensieri che non vengono mai espressi, e 
così via, siano una realtà. 

Secondo il materialismo riduttivo (reductive materialism), 
gli stati mentali sono riconducibili a stati fisici, e a ogni 
tipo di stato o processo mentale corrisponde uno stato o 
processo fisico del cervello. Benché la maggior parte degli 
scienziati sia convinta di questo, si è rivelato difficile asso- 
ciare la miriade dei processi mentali a localizzazioni speci- 
fiche nel cervello. Anche se possiamo individuare i sistemi 
Su grande scala che intervengono in attività mentali come 
il linguaggio, non sappiamo assolutamente dove potreb- 
bero essere elaborati stati mentali come la noia. 

Di tutte le teorie su mente, cervello e coscienza, forse 
quella che attualmente riscuote maggior credito è il fun- 
zionalismo. Si tratta di una teoria che ha incontrato lar- 
g0 favore tra gli psicologi, i filosofi e nella comunità che 
lavora sull'intelligenza artificiale. Il suo principale espo- 
nente è Daniel C. Dennett (1981), uno dei più noti filo- 
sofi del XX secolo. Il funzionalismo differisce dal com- 
portamentismo per un aspetto importante. Mentre i 
behavioristi ritengono che, per capire la mente, sia suffi- 
ciente definire l'input ambientale e l'output comporta- 
mentale, i funzionalisti non condividono questa idea. Per 
un funzionalista, qualunque stato mentale fa riferimento 
ad altri stati mentali; in questa prospettiva, la spiegazio- 
ne di uno stato mentale non può essere in termini unica- 
mente comportamentali. 


I funzionalisti, inoltre, ritengono che qualunque cosa 
che sia in grado di sentire il dolore o di vedere il rosso 0 
di pensare correttamente, sia da ritenersi equivalente dal 
punto di vista funzionale al cervello umano. Quindi un 
prodotto artificiale, come quello che Rodney Strong sta 
costruendo al MIT, può diventare un equivalente umano. 
Cog (questo è il soprannome dato al robot in costruzione 
al MIT) rappresenta il tentativo di costruire un'entità ca- 
pace di fare tutte le cose che un essere umano cosciente è 
in grado di fare. I suoi sviluppatori ritengono che, se il 
loro lavoro avrà successo, questo sistema sarà equivalente 
a una mente umana, perciò dovranno essergli riconosciu- 
ti tutti i diritti e il rispetto che merita. 

Ma l'approccio funzionalista è oggetto di molte criti- 
che in quanto ignora le esperienze soggettive, o qualia, 
come vengono anche chiamate. Quando si solleva questo 
argomento con i principali esponenti del funzionalismo, 
come Dennett, la loro risposta è che ci si preoccupa per 
nulla. Una volta che le neuroscienze cognitive avranno 
spiegato in tutti i loro aspetti l'intelligenza, il linguaggio, 
le sensazioni, la memoria, l’attenzione e la percezione, la 
soluzione dei qualia si presenterà come una conseguenza 
necessaria. 

Mentre la battaglia fra opposte teorie infuria, resta 
aperto il problema di spiegare come il cervello possa 
dare origine alla mente. Il dualismo tende a ignorare i ri- 
sultati biologici, e il materialismo a trascurare la realtà 
dell'esperienza soggettiva. Con il progredire delle cono- 
scenze sui processi coscienti, si vedrà che le fonti più 
utili stanno nelle nuove osservazioni e nei nuovi dati 
empirici. A questo scopo, Searle (2000) ha proposto di 
cambiare completamente l'approccio al tema della co- 
scienza. Secondo Searle, l'intera dicotomia fra dualismo 
e materialismo è da respingere, in favore di quello che 
egli chiama naturalismo biologico. Searle afferma che il 
dualismo è da rigettare completamente, in quanto è 
chiaro che la coscienza è un fenomeno biologico che 
trova attuazione entro il cervello. Ma, secondo Searle, 
rigettare il dualismo non comporta necessariamente ab- 
bracciare il materialismo che, a suo modo di vedere, è 
una posizione altrettanto indifendibile in quanto cerca 
di spiegare la coscienza negando la soggettività. Secon- 
do Searle, occorre partire dall’assunto che la coscienza è 
un fenomeno biologico spontaneo, fenomeno che ognu- 
no di noi vive con una sua, individuale, soggettività. Per 
esplorare il naturalismo biologico, Searle afferma che do- 
vremmo lasciar andare la nozione che la coscienza sia 
formata da varie componenti - quello che egli chiama 
l'approccio delle parti elementari (building block approach) 
— e adottare invece una teoria del campo unificato. Que- 
sta teoria affronta il problema della coscienza con un 
approccio più fondamentale, esplorando la coscienza 
quale concetto unitario al confine sonno/veglia. Deter- 
minando le differenze tra lo stato inconscio tipico del 
sonno e lo stato conscio tipico della veglia, possiamo in- 
dagare la coscienza come stato unificato e quindi capir- 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a Daniel C. Dennett, Ph.D. 


Il prof. Dennet, uno dei più eminenti filosofi tra quanti indagano il tema della coscienza e il problema mente-cervello, 


è direttore del Center for Cognitive Studies alla Tufts University. 


Autori: Molti scienziati amano usare il termine gualia quando par- 
lano di coscienza. Questo termine sembra riferirsi alla coscienza fe- 
nomenica, alle sensazioni fondamentali, insomma a quel genere di 
cose. Ci può dire esplicitamente che cosa intende lei per qualia? 
D.C.D.: Non mi aspettavo che mi faceste questa domanda. | qualia 
sono le anime delle esperienze. E adesso, pensate forse che ogni 
esperienza umana abbia una sua anima, speciale e inviolabile? 
Autori: Dove vuole arrivare? E che diamine significa quello che ha 
appena detto? 

D.C.D.: Ho voluto solo dare la sveglia a tutti coloro che pensano di 
sapere che cosa sono i qualia. È frustrante rendersi conto che, no- 
nostante tutti i miei sforzi, il termine qualia continua a essere usato 
come se fosse un vocabolo innocente. Vediamo di capirci con un 
parallelismo. Secondo Cartesio (e molte chiese) la differenza tra noi 
e gli animali è che gli animali non hanno anima. Ora, quando 
Darwin dimostrò che siamo una specie di ominidi, dimostrò forse 
che le persone non esistono, che esistono soltanto animali? Se 
Darwin afferma che siamo soltanto animali, allora egli intende ne- 
gare che abbiamo un'anima! E quindi deve voler dire che le persone 
non sono, in fondo, persone! 

A dispetto della tradizione, la vera, l'importante differenza che 
corre tra le persone e gli (altri) animali non è resa correttamente in- 
vocando la presenza o l'assenza di un'anima unita al loro cervello, 
Spero, almeno, che la maggioranza di quanti leggeranno il vostro li- 
bro saranno d'accordo con me su questo punto, Analogamente, le 
differenze fra certi processi mentali e certi altri non sono descritte 
bene in termini di presenza o assenza di qualia — e che cosa sono 
poi, i gualia? Non solo non esiste una loro definizione che riscuota 
l'assenso unanime dei filosofi, ma su questo addirittura infuria una 
controversia. E finché non si arriverà a comporla, i non addetti ai la- 
vori farebbero bene a rivolgere il loro sguardo altrove e a usare 
qualche altro termine, o termini — qualcosa che sia veramente neu- 
tro — per parlare delle proprietà dell'esperienza soggettiva. In effetti 
il termine qualia, che in fin dei conti fa parte del gergo filosofico e 
non è ben definito né nel linguaggio comune né in quello scientifi- 
co, ha sempre avuto tra i filosofi una gamma di connotazioni estre- 


la in quanto tale. Sfortunatamente, questa indagine su- 
gli aspetti fondamentali della coscienza non permette di 
investigare gli aspetti della soggettività individuale, cioè 
proprio la caratteristica invocata da Searle per definire il 
naturalismo biologico. 

Servendosi di un approccio più sintetico e più impron- 
tato alle neuroscienze cognitive, Steven Pinker del MIT 
ha proposto una serie di criteri per inquadrare il proble- 
ma della coscienza. Nel suo libro How the Mind Works 
(1997a) [trad. it.: Come funziona la mente, Mondadori, Mi- 
lano, 2000] Pinker ha riesaminato il lavoro del linguista 
Ray Jackendoff della Brandeis University e del filosofo 


mamente dubbie. Negare l'esistenza dei gualia è più come negati 
esiste l'anima, che non come negare che le persone sono molto] 
telligenti degli animali. Se tutto questo vi ha dato l'impression 
qualia sia un termine che è più saggio evitare, ottimo! 

Per dirla con chiarezza, nessuno che non appartenga al camg 
la filosofia dovrebbe sostenere la realtà dell’esistenza dei qualia] 
mendo di sapere di che cosa sta parlando. Sarebbe come es 
propria convinzione che gli alberi sono vivi dicendo che sono 
élan vital. Perciò quando Francis Crick, per esempio, dice di a 
qualia, o quando Gerald Edelman si oppone alla mia visione 
do che la sua, diversamente dalla mia, ammette l'esistenza dei qu 
sarebbe opportuno prendere queste affermazioni con molto pi 
pizzico di sale. Sarei parecchio sorpreso di scoprire che Crick 
man, per portare due esempi illustri, credono esattamente le s 
cose in cui credono i filosofi fan dei qualia. Se così fosse, ciò 
dire che hanno davanti a sé un compito enorme: chiarire e g 
le loro affermazioni rispetto a una montagna di obiezioni che 
no mai neppure preso in considerazione. lo credo che sa 
saggi a scansare un tale ginepraio. 

Tuttavia ho paura di stare perdendo questa battaglia sul te 
qualia, Sembra che stia diventando lo standard, un modo che si{ 
me teoreticamente neutro per riferirsi a tutto ciò che il sapore e 
re, il colore e il dolore sono dal punto di vista soggettivo. Se 
andranno così dovrò adeguarmi, ma tutto ciò renderà ancora più 
cile fare chiarezza sull'argomento, poiché vorrà dire che l' 
troversia dovrà essere sollevata di nuovo ogni volta che qual 
assìcurarsi che gli altri capiscano davvero ciò che sta affer 
gando. Peccato. Non dite che non vi avevo avvisato. 

ne. A quanto pare, qualia sembra destinato a signi ca 
sensazione delle abilità specializzate percettive e cognitive di 
umani siamo dotati. Per dirla in modo più diretto, dovremmo 
distinguere il compito di caratterizzare le operazioni cogni 
mente umana da — ecco che ci risiamo — i qualia che abbiamo; 
esse? bi: 
D.C.D.: Certo che dobbiamo usare la strategia del divide et in 
Quindi dobbiamo distinguere fra il compito di caratterizzare al 


Ned Block della New York University, i quali hanno 
servato che gli autori di articoli su questo tema usa 
termine «coscienza» in così tante accezioni diverse, | 
rendere impossibile stabilire a che cosa si stiano y 
mente riferendo. Per porre fine a questa confusion 
due studiosi propongono di scindere il problema del 
coscienza in tre filoni. Pinker ha così riassunto, al 
chendola, la loro la proposta: 


* Senzienza: per senzienza sono da intendersi l’esp 
za soggettiva, la coscienza fenomenica, le sensazi 
spontanee, il tempo soggettivo, il come ci sì sente 
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operazioni cognitive della mente umana e il resto (per comodità, 
fiamolo da parte per un attimo); ma se quest'ultimo lo chiamiamo 
e pensiamo che nel complesso si tratti di qualcosa di diverso 
e operazioni cognitive che stiamo studiando, diamo un giudizio 
Ematuro e affrettato su una questione di importanza centrale. 
Prendiamo l'esperienza del colore, l'esempio di qualia preferito da 
gni filosofo. Supponiamo che a interessarvi, in quanto scienziati co- 
i, siano le differenze nelle risposte delle persone a particolari co- 
bri (i gettoni colorati di Munsell andranno bene come stimoli stan- 
i, per lo meno în questo esempio immaginario). Ma supponiamo 
anziché guardare ai parametri con cui si misurano di solito queste 
enze, come l'ampiezza delle JND (da just noticeable differences, 
erenze appena rilevabili), o il tempo di latenza nel dire il nome del 
, 0 la scelta dei termini di colore (dave sta, per ogni soggetto, il 
tfosso puro» nella gamma dei rossi, ecc.), oppure la risposta galvanica 
cute o una differenza negli ERP (potenziali evento-correlati), voi 
e a esaminare la variazione di fattori difficili da misurare, come 
renze nelle memorie evocate, atteggiamenti, stato d'animo, umo- 
8, cooperatività, grado di noia, appetito, desiderio di immergersi in 
discussione teologica — dite voi quello che volete. Finché non 
ete esaurito tutti questi imponderabili effetti, non avrete coperto 
fattori cognitivi o comunque capaci di influire sull'inclinazione 
personale nell'esperienza soggettiva del colore, quindi ci saranno ca- 
fatteristiche di questa esperienza, caratteristiche di ciò che essa è per 
ogni singolo individuo, che resteranno fuori dalla vostra indagine. È 
fio. Ma se questi residui non esaminati poi li chiamate qualia e af- 
late (o anche solo assumete) che essi siano in qualche modo al di 
Tuori della portata della scienza cognitiva, non soltanto oggi ma per 
sempre, allora state commettendo un errore procedurale di sottrazio- 
ne, | residui non hanno nulla di speciale, oltre al fatto di essere residui 
(fino a ora). Se qualche fanatico dei qualia si fa avanti e dice: «Bene, 
ivete dato un'elegante spiegazione degli aspetti cognitivi della visione 
dei colori, ma rimane ancora un mistero: l‘ineffabile, enigmatica quin- 
essenza dei QUALIA dei colori», voi non dovete dargli retta; siete pie- 
‘namente autorizzati a chiedergli di scendere nello specifico. 
| Per farla corta, una volta mi sono ritrovato a discutere con Tom 
Nagel per fargli ammettere che, in base alla sua interpretazione dei 
qualia, se anche si trovassero due gemelli identici, che avessero otte- 
nuto gli stessi punteggi in tutti i possibili test sui colori — discriminazio- 


l'essere o nel fare una certa cosa. Cose che non si pos- 

sono veramente sapere, neppure chiedendo. 

* Accesso all'informazione: con questo termine si in- 
tende la capacità di riferire il contenuto dell'esperienza 
mentale, disgiunta dalla capacità di riferire come quel 
contenuto è stato prodotto dal sistema nervoso. | pro- 
cessi di elaborazione delle informazioni entro il siste- 
ma nervoso ricadono in due grandi categorie. A una 
categoria, che comprende i prodotti della visione e i 
contenuti della memoria a breve termine, hanno acces- 
so i sistemi che stanno alla base dei resoconti verbali, 
del pensiero razionale e dei processi decisionali. Invece 


ne, preferenza, memoria, effetti sull'umore, ecc. — rimarrebbe co- 
munque aperta la questione se i due gemelli avessero avuto gli stes- 
si qualia del colore nel guardare un barattolo di pittural (In base a 
ciò che pensa Nagel, nessuno dei due gemelli avrebbe avuto alcun 
elemento per poter credere che î suoi gualia del colore fossero iden- 
tici a quelli del fratello.) Ritengo che la posizione di Nagel sia una 
posizione ammissibile sul piano metafisico, ma spero sia evidente 
che essa non riceve alcun crisma di plausibilità da ciò che è già sta- 
to scoperto sulla natura dell'esperienza dei colori; perciò nessun 
neuroscienziato deve lasciarsi intralciare nel suo lavoro da una qual- 
siasi dottrina dei qualia. 

Owiamente nell'esperienza esistono grandi famiglie di somi- 
glianze e di differenze, che però a questo stadio dell'indagine è me- 
glio ignorare — nessuno è ancora riuscito ad afferrare la chiave 
scientifica per trattare la questione nel modo corretto. Si può am- 
mettere che c'è molto di più da scoprire sull'esperienza soggettiva 
dei colori, 0 di qualunque altro dominio della soggettività, di quanto 
si sia riusciti a spiegare finora, senza per questo appoggiare la dub- 
bia dottrina che i qualia siano proprietà tali da eludere per sempre i 
metodi oggettivi della scienza. Ma questa dottrina è il punto di arri 
vo di tutte le argomentazioni sui qualia sviluppate dai filosofi. 
Autori: Allora, quale compito si devono proporre | futuri studiosi 
del problema della coscienza? Quale dovrebbe essere il contenuto _ 
delle loro ricerche? Si tratta forse di Individuare i meccanismi cere- 
brali che rendono possibile, poniamo, la risoluzione dei problemi, e 
in conseguenza di questo verrà poi una più profonda comprensione 
degli ineffabili qualia? 

D.C.D.: Sì, qualcosa del genere, a mio modo di vedere. Questo è un 
punto — certo non l'unico — su cui i neuroscienziati potrebbero trar- 
re ispirazione dalla ricerca sull'IA (intelligenza artificiale). La gente 
che lavora all’A non si è quasi mai preoccupata del problema della 
coscienza in quanto tale, poiché a loro sembrava owio che, se e 
quando fossero riusciti a ottenere un sistema — un robot, in caso di 
vero trionfo — capace effettivamente di fare tutte le cose che una 
persona è in grado di fare (capace di ragionare sulle sue riflessioni 
in merito ai ricordi delle sue previsioni sulle sue decisioni, e così via), 
le risposte alle questioni residuali sulla coscienza sarebbero state 
abbastanza owie. Ho sempre pensato che quella gente avesse ra- 
gione. 


l'accesso all'altra categoria, che comprende le risposte 

autonomiche (a livello viscerale), le operazioni mentali 

connesse con la visione, il linguaggio e il controllo mo- 
torio, nonché i desideri e i ricordi repressi (se ve ne 
sono), non è libero. 

* Autoconoscenza: nel novero delle persone e degli og- 
getti su cui un essere intelligente può avere accurate 
informazioni, è compreso l'essere stesso (autoconoscenza, 
self-knowledge). Come afferma Pinker, «lo non sono sol- 

tanto in grado di vedere rosso e sentire dolore; posso an- 

che pensare dentro di me: “Ehi, eccomi qua, proprio io, 

Steven Pinker, sto vedendo rosso e provando dolorel”». 
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Queste tre categorie ci permettono di affrontare il 
tema della coscienza a partire dalle attuali conoscenze 
delle neuroscienze cognitive. Appare subito chiaro che 
sulla senzienza la scienza ha ben poco da dire. Non ab- 
biamo alcun indizio su come il cervello dia origine a que- 
sta proprietà. Dennett non se ne preoccuperebbe, ma al- 
tri scienziati ritengono si tratti di un problema che deve 
essere compreso e spiegato in termini scientifici. 

Al tempo stesso le neuroscienze cognitive hanno, in- 
vece, molto da dire sull'accesso all'informazione e sul- 
l’autoconoscenza [o autocoscienza], grazie al fatto che il 
problema non viene affrontato in una prospettiva filoso- 
fica. I dati e le osservazioni raccolti sull'argomento dagli 
studiosi di neuroscienze cognitive sono utilizzati con in- 
teresse anche dai filosofi. Ma il quotidiano lavoro di stu- 
dio su pazienti con problemi cerebrali, o su soggetti con 
cervello normale sottoposti alle tecniche di neuroimma- 
gine, regge sulla semplice motivazione di volerne sapere 
di più sull'organizzazione del cervello umano e su come 
da esso possa scaturire la mente. Nei prossimi paragrafi 
presenteremo molti studi che hanno implicazioni, dirette 
o indirette, sui temi dell'accesso e dell’autocoscienza. In 
particolare ci occuperemo dei risultati che hanno più di- 
rettamente a che fare col tema dell'esperienza conscia. 


Elaborazione conscia 
ed elaborazione inconscia 


Le intuizioni scaturite dalla teoria dell'evoluzione sono 
davvero vaste e profonde. È essenziale ricordare quanti si- 
stemi specializzati dominio-specifici sono presenti nel 
nostro cervello, poiché è dalla loro interazione comples- 
siva e specifica che scaturisce la nostra sensazione dell’e- 
sperienza cosciente. Allo stesso tempo, i processi mentali 
che controllano e preparano l’esperienza cosciente av- 
vengono, nella grande maggioranza, al di fuori della no- 
stra consapevolezza. Abbiamo ben poca o nessuna co- 
scienza degli eventi che, dentro di noi, ci preparano a 
lanciare una palla da baseball, a vedere il colore di un fio- 
re 0 a pronunciare una frase grammaticalmente corretta. 
La consapevolezza dei vari stadi attraverso cui questi 
comportamenti si organizzano non rientra nella nostra 
vita cosciente, Non abbiamo accesso al modo in cui il 
nostro cervello opera nel compiere queste cose. 

Un vasto numero di ricerche impostate sui paradigmi 
delle scienze cognitive stanno a dimostrare che siamo 
consapevoli solo del contenuto della nostra vita mentale, 
e non dei processi che lo generano. Siamo consapevoli dei 
prodotti dei processi mnestici, dei processi percettivi del- 
l'immagine, ma non di ciò che ha prodotto quei prodotti. 
A volte le persone riferiscono quelli che ritengono siano 
stati tali processi, ma in realtà riportano a posteriori ciò 
che pensano di avere fatto per produrre il contenuto della 
loro coscienza, e non i processi inconsci che presumibil- 
mente hanno preceduto e suscitato quelli consci. Perciò, 


nel considerare i processi consci, è necessario tenerei 
anche dei processi inconsci e dell'interazione fra î 
tipi di processi. Fare un'affermazione su un process 
sciente implica operare una congiunzione, cioè mettel 
sieme la consapevolezza dello stimolo con l'identità 
localizzazione, o l'orientamento, o qualche altra carà 
stica dello stimolo stesso. Fare un'affermazione su 
cesso inconscio implica operare una disgiunzione, ci 
parare la coscienza dello stimolo dalle sue carat 
in modo tale che, persino quando i soggetti sono inci 
pevoli dello stimolo, il loro livello di risposta alle su 
ratteristiche risulta superiore alla pura casualità. 
L'approccio delle neuroscienze cognitive ha m 
luce anche alcuni fatti relativi alla senzienza. Nell’ 
per primo la distinzione tra accesso e senzienza, Blocks 
gerì che il fenomeno della visione cieca (blindsight) ne 
tesse costituire un paradigma. Blindsight, un termin 
niato da Lawrence Weiskrantz della Oxford Univets 
(Weiskrantz et al., 1974; Weiskrantz, 1986), indica il fe 
meno per cui i pazienti che hanno subito una lesion 
corteccia visiva sono comunque in grado di 
agli stimoli presentati alla parte cieca del loro campowi 
vo (Figura 16.1). La cosa più interessante è che questa; 
vità avviene al di fuori della coscienza. I pazienti affet 
no di non essere in grado di svolgere un certo compito, @ 
pure la loro performance è chiaramente al di sopra d 
pura casualità. Questi pazienti hanno accesso all’ 
zione, senza tuttavia esperirlo a livello cosciente. 
Weiskrantz era convinto che fosse tempo di 
vie e i centri subcorticali presenti nel cervello 
Sull'argomento esisteva già una vasta letteratura rig 
dante gli studi su primati. Le scimmie con lesioni occi 
tali non solo riuscivano a localizzare gli oggetti nello 
zio, ma erano anche in grado di compiere discriminati 
ni di colore, luminanza, orientamento e pattern. Non et 
più una sorpresa che i soggetti potessero servirsi di info 
mazioni presentate visivamente, non accessibili alla 
scienza. Le reti subcorticali con connessioni interemisi 
riche costituivano un substrato anatomico plausibile p 
spiegare i risultati comportamentali. 
Poiché dimostra che la visione può avvenire anch 
di fuori della coscienza, il fenomeno del blindsight è sti 
spesso invocato a supporto della teoria che la perce 
avvenga in assenza di sensazione, intendendo per sens 
zione la personale esperienza degli stimoli che colpise 
no i nostri sensi. Poiché la corteccia visiva primaria e 
bora gli input sensoriali, i fautori di una via secondari 
hanno trovato conveniente negare che la via visiva pri 
maria fosse coinvolta nel blindsight. Certo sarebbe 
cile cercare di confutare il concetto che le decisioni pet 
cettive o le attività cognitive siano di norma il ri 
di processi che avvengono al di fuori della coscienza, A 
ancora più difficile sarebbe sostenere che questi processi 
non coinvolgono i sistemi sensoriali primari. 
In linea con quest'ultima affermazione, evidenze ri 
centi hanno rafforzato ulteriormente il concetto di 
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Strando che il fenomeno della visione cieca coinvolge an- 
che la via primaria danneggiata. In un esperimento esem- 
lare del metodo delle moderne scienze cognitive, Mark 
Wessinger e Robert Fendrich del Dartmouth College (Wes- 
Singer et al., 1997) hanno indagato a fondo l'affascinante 
fenomeno della visione cieca. In questa ricerca i due stu- 
diosi si sono serviti del dispositivo per l'inseguimento del- 
la doppia immagine di Purkinje, con l'aggiunta di uno sta- 
bilizzatore che consente la presentazione sostenuta di 
informazioni in parti discrete del campo visivo (Figura 
16.2). Grazie a questa apparecchiatura e alla collaborazio- 
ne di C.L.T., un robusto uomo di 55 anni amante della 
Vita all'aria aperta, il quale sei anni prima era stato colpito 
da ictus occipitale destro, i due studiosi iniziarono a passa- 
real vaglio le varie ipotesi esplicative del blindsight. 
L'esame perimetrico standard indicava che C.L.T. sof- 
friva di emianopsia omonima sinistra, con risparmio del- 
la regione maculare nel quadrante inferiore. Ma il dispo- 
sitivo per l'inseguimento dell'immagine di Purkinje sco- 
prì piccole zone di visione residua (Figura 16.3). Lo scoto- 


16,1 Weiskrantz e collaboratori 
hanno descritto il primo caso 

di visione cieca (blindsighò 

in un paziente con una lesione 

alla corteccia visiva, Il tratteggio 
indica le aree di visione risparmiata, 
nell'occhio destro e nel sinistro del 
paziente D.B. Adattata da Wieskrantz 
(1996) 


ma di C.L.T. fu attentamente esplorato usando stimoli ad 
alto contrasto stabilizzati sulla retina e una procedura a 
scelta obbligata, a due alternative. Questa procedura, che 
richiede la presentazione di uno stimolo a ogni prova e 
una risposta a ogni prova, è più sensibile alle sottili in- 
fluenze dello stimolo sulle risposte del soggetto. A ogni 
prova C.L.T. doveva anche dichiarare il proprio grado di 
certezza nella risposta (confidence). I ricercatori trovarono 
regioni di performance superiore alla pura casualità cir- 
condate da regioni di performance casuale, all'interno 
del campo cieco di C.L.T. In altre parole, trovarono isole 
di blindsight. 

Le ricostruzioni al computer dei dati MRI rivelarono la 
presenza di una lesione che aveva danneggiato la cortec- 
cia calcarina, un risultato in accordo con il quadro clinico 
di cecità riscontrato in C.L.T. Ma la risonanza magnetica 
rivelò anche alcune isole di tessuto risparmiato nella re- 
gione della scissura calcarina. Si presume che questo tessu- 
to mediasse la visione centrale di C.L.T. con la coscienza, 
Giò dato, sembrò ragionevole supporre che tessuto analo- 
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16,2 Rappresentazione 
schematica del dispositivo 

di Inseguimento della doppia 
immagine di Purkinje, che compensa 
i movimenti oculari del soggetto 
spostando l'immagine entro il campo 
visivo nella stessa direzione in cui 

si muovono gli occhi; in questo modo 
viene stabilizzata l’immagine sulla 
retina. 


+ Specchio deflettore 


orizzontale 
Deflettore Specchio deflettore 
an] eil 


dello stimolo 


Immagine 
Dispositivo stabilizzata 
seguimento n 
eg STRA 


dell'immagine 


go mediasse in C.L.T. anche le isole di blindsight. Cosa più 
importante, la tomografia a emissione di positroni (PET) e 
la risonanza magnetica funzionale (fMRI) hanno dato la 
dimostrazione definitiva del fatto che si tratta di regioni 
metabolicamente attive: queste aree sono vive ed elabora- 
no l'informazione! Perciò la spiegazione dei dati che più 
soddisfa il principio di parsimonia è che la visione cieca di 
C.L.T. fosse dovuta a resti, per quanto gravemente mal- 
funzionanti, della via visiva primaria, anziché a un più ge- 
nerale sistema visivo secondario. 

Prima di poter affermare che la visione cieca è dovuta 
a strutture subcorticali o extrastriate, occorre essere certi 
di poter escludere la possibilità che aree della corteccia 
striata siano state risparmiate. Un'attenta mappatura del- 
la perimetria permette di scoprire regioni di visione al- 
l'interno di uno scotoma, che certamente sfuggirebbero 
alla rilevazione con le tecniche di perimetria convenzio- 
nali. Scoperte come queste accrescono ciò che sappiamo 
della coscienza. 

Casi simili, di visione senza coscienza, in altri gruppi 
di pazienti neurologici possono essere anch'essi una fon- 
te importante di informazioni sulla coscienza. È molto 
comune che i protocolli sperimentali prevedano compiti 
percettivi difficili nei quali i soggetti, sia neurologici che 
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normali, riferiscono gradi di certezza molto bassi and 
quando la loro performance è superiore alla pura 
lità. Per spiegare questi risultati non è necessario pri 
mere la funzione di un secondo sistema visivo, dal m 
mento che il primo è intatto e perfettamente funzio 
te. Per esempio, i pazienti che soffrono di neglect uni] 
rale per effetto di un danno all'emisfero destro non 
scono a nominare gli stimoli che entrano nel loro ca 
visivo sinistro. Il cervello cosciente non riesce ad a 
re a questa informazione. Ma quando si chiede al 
to di giudicare se due stimoli visivi lateralizzati, cioè p 
sentati ciascuno a un emicampo visivo, sono uguali 0; 
versi (Figura 16.4), gli stessi pazienti sono in grado di fi 
lo. Quando, dopo la prova, si chiede loro quali fossero 
stimoli, questi soggetti riescono facilmente a dire il no 
dello stimolo apparso nel campo visivo destro, me 
negano di avere visto lo stimolo nel campo sinistro, qu 
lo del neglect. In breve, i pazienti il cui lobo pariet: 
danneggiato, ma la corteccia visiva è risparmiata, pos 
no formulare giudizi percettivi al di fuori della coscienz 
La loro impossibilità di accedere in modo consapevole; 
l'informazione necessaria per confrontare gli stimoli no 
va attribuita all'attività di un sistema visivo secondari 
in quanto la loro via genicolo-striata è intatta. 
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16.3 (a) Risultati della perimetria 
con immagine stabilizzata 
nell'emicampo visivo sinistro di C.LT, 
| numeri scritti all'interno dei cerchi 
rappresentano la percentuale delle 
rilevazioni corrette, Sotto i cerchi 

è scritto il numero totale delle prove 
per ogni posizione. | cerchi bianchi 
indicano i siti in cui non c'era danno 
della capacità di rilevazione; i cerchi 
verdi con bordo scuro, i siti in cui vi 
era un deficit della rilevazione, ma 
la riposta era ancora al di sopra 

del livello della casualità con 

la correzione di Bonferroni; i cerchi 
verdi senza bordo, i siti di risposta 
superiore alla casualità senza 

la correzione di Bonferroni. 

(b) Ingrandimento dell'area retinica 
di C.LT, contenente un'isola 

di visione risparmiata. | numeri più 
grandi all'interno dei cerchi 
rappresentano le percentuali di 
rilevazione su un totale di 66 prove. 
AI centro dell'area, la percentuale 
di rilevazione era superiore alla pura 
casualità indipendentemente dalla 
correzione di Bonferroni. Le aree verdi 
indicano percentuali di rilevazione 
alte, ma statisticamente non 
significative. Adattata da Wessinger 
etal. (1997). 


16.4 il paradigma della 

discriminazione uguale-diverso, 

applicato a pazienti con neglect. 

(a, b) Al paziente viene presentata 

una sola immagine, prima 

a un emisfero poi all'altro. Quindi gli 

si chiede se le immagini che ha visto 

sono uguali o diverse, un compito che 

il soggetto riesce a eseguire senza 

difficoltà. (c, d) Quando le immagini 

di due oggetti sono presentate 

simultaneamente a entrambi 

gli emisferi, il paziente con neglect 

unilaterale riesce a determinare 

se sono uguali 0 diverse, ma non 

è in grado di verbalizzare quale 
Paziente: «Uno è un pettine, immagine ha visto nell'emicampo 
l'altro non so». 3 estinto, ovvero l'immagine che gli ha 

= permesso di fare il confronto 

e di prendere correttamente la sua 

decisione. 
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16,5 (a) Un'immagine, 

per esempio di un gatto, veniva 
proiettata per qualche istante 

‘al campo visivo sinistro. 

(b) L'immagine dello stesso item 

0 di un item correlato, per esempio 
Un cane, veniva presentata al campo 
visivo destro, e il soggetto doveva 
discriminare la categoria alla quale 
apparteneva il secondo oggetto. 

Se gli item erano correlati, il tempo 
necessario per la categorizzazione del 
secondo oggetto risultava facilitato. 


Entità dell'elaborazione subconscia 


Altri dati si sono poi aggiunti, confermando e ampliando 
queste prime osservazioni del fatto che l'informazione 
presentata al campo visivo estinto può essere comunque 
usata per formulare decisioni. Una questione centrale è; 
quanto sofisticata può essere l'elaborazione che avviene 
al di fuori della coscienza? Ricerche recenti hanno dimo- 
strato che l'informazione elaborata può essere molto 
complessa (Figura 16.5). In uno studio l’immagine di un 
frutto o di un animale veniva presentata molto veloce- 
mente al campo visivo destro del soggetto, quindi un’im- 
magine dello stesso item o di un item della stessa catego- 
ria veniva presentata al campo visivo sinistro. In una di- 
versa condizione sperimentale, le figure presentate in 
ogni campo non avevano alcuna relazione tra loro (Vol- 
pe et al., 1979). Tutti i pazienti esaminati negarono che 
fosse apparso uno stimolo nel loro campo visivo sinistro, 
tuttavia risposero più velocemente quando le due imma- 
gini erano correlate anziché quando erano diverse, Il 
tempo di reazione non aumentava per le immagini non 
correlate. In breve, vi era stato uno scambio di informa- 
zione d'ordine superiore tra sistemi di elaborazione, tutto 
ciò al di fuori della coscienza. 

Gran parte delle nostre attività mentali avviene al di 
fuori del nostro controllo. Questo dato affiora in molti 
set sperimentali diversi. Nozioni importanti emergono 
dallo studio dei fenomeni del blindsight e del neglect. In 
primo luogo queste ricerche mettono in luce una caratte- 
ristica generale della cognizione umana: molte attività 
percettive e cognitive possono avvenire, e in effetti av- 
vengono, al di fuori del dominio della coscienza. Abbia- 
mo la possibilità di accedere a informazioni di cui non 
siamo senzienti. Per spiegare questo dato non c'è bisogno 
di invocare sistemi di elaborazione subcorticali 0 secon- 
dari; è più che probabile che i processi inconsci correlati 
con le attività cognitive, percettive e sensomotorie abbia- 
no luogo a livello della corteccia. Per cercare di capire in 
quale modo i processi consci e inconsci interagiscono a 


livello corticale, è necessario analizzare questa interaz 
ne nel cervello intatto, normale. 
Richard Nisbett e Lee Ross (1980) della University ( 
Michigan sono i due studiosi che più hanno contrib 
a chiarire questo punto. Tutto il loro lavoro di ricerca 
fondato su una tecnica ben collaudata: l’apprendime 
di coppie di parole. Per prima cosa i due ricercatori es 
sero i soggetti a coppie di parole associate, per esem 
mare-luna. L'ipotesi era che successivamente, richiesti ( 
fare libere associazioni, i soggetti avrebbero risposto 
presentazione, per esempio, della parola «detersivo» ca 
la parola «Tide» (*). Questo è esattamente ciò che i s0 
getti fanno, senza sapere perché. Quando glielo si chiedi 
la loro risposta è spesso: «Oh, mia madre ha sempre us 
to Tide per fare il bucato». 
Qualsiasi studente sarà pronto a dichiarare di e 
pienamente consapevole di come arriva a trovare la sol 
zione di un problema. Il famoso problema della Tor 
Hanoi (Figura 16.6) viene sempre risolto. Ascoltandd 
commenti di studenti che passo passo spiegano che 
stanno facendo e perché, i ricercatori possono trasfom 
re questi passaggi in un programma di istruzioni 
computer poi usato per risolvere il problema. Il sogg 
riporta fatti che conosce, richiamandoli dalla mem 
breve o a lungo termine. Questi eventi sono a ib 
alla coscienza e possono essere usati per costruire 
teoria che ne spieghi l’azione. Tuttavia nessuno dei so 
getti è consapevole di come quegli eventi si sono fis 
nella sua memoria a breve o a lungo termine. 
Gli psicologi cognitivi hanno esaminato anche 
quantità e il tipo di informazione che possono essere el 
borati a livello inconscio. Freud delineò i territori p 
complessi dell'inconscio, quelli delle pulsioni più profo 
de e oscure. Noi siamo il teatro di conflitti emozioi 
profondi, il cui esito affiora solo lentamente alla cosci 


() «Tide» in inglese significa marea, ma è anche una fam 
marca di detersivo in polvere. [N.d.7.]. 
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16.6 Il problema della Torre di Hanoi. Il compito consiste nell'usare 
gli anelli per costruire un'altra torre, facendo in modo di non mettere mai 
un anello più grande sopra uno più piccolo. Il compito, che può essere 
eseguito in sette passaggi, viene appreso grazie a una lunga pratica. Dopo 
che i soggetti hanno risolto il problema, le loro spiegazioni di come ci sono 
fiusciti sono alquanto bizzarre. 


i 


È 
È 


16.7 Tecnica per saggiare la percezione subliminale, Si presenta 

al soggetto l'immagine di un bambino, che può essere quella in A1 

o quella in A2, per un tempo così breve che il soggetto non è consapevole 
del contenuto della figura. Quindi si mostra al soggetto un'immagine 
neutra (B) e gli si chiede di giudicare il carattere del bambino. In questo 
modo si è potuto dimostrare che il giudizio è fondato sull'immagine 
sottosoglia presentata in precedenza. 


È 


za. Altri psicologi hanno posto vincoli più stringenti su 
ciò che può essere elaborato inconsciamente. Molti ricer- 
catori sostengono che solo i livelli più bassi degli stimoli 
— come le linee che formano le lettere di una parola, e 
non la parola stessa — possano essere elaborati inconscia- 
mente. Nell'ultimo secolo questi argomenti sono stati 
riesaminati più e più volte, e solo di recente l’elaborazio- 
ne inconscia è stata considerata inquadrando il problema 
nel sistema concettuale delle neuroscienze cognitive. 

L'approccio più classico è consistito nella tecnica della 
percezione subliminale. In questi esperimenti si proietta 
per pochi istanti un'immagine, per esempio quella di un 
bambino che sta per lanciare una torta oppure che la sta 
offrendo gentilmente. In seguito si mostra al soggetto 
un'immagine neutra dello stesso bambino; nell’esprimere 
il suo giudizio sulla personalità del ragazzo, il soggetto ri- 
vela di essere stato influenzato dall'immagine sublimina- 
le a cui è stato in precedenza esposto (Figura 16.7). Sono 
centinaia le dimostrazioni di questo tipo già ottenute, 
nonostante che si tratti di prove difficili da replicare. 
Molti psicologi ritengono che gli elementi dell'immagine 
vengano colti a livello inconscio e che ciò sia sufficiente 
a influenzare il giudizio del soggetto. 

Gli psicologi cognitivi hanno cercato di confermare il 
ruolo dell’elaborazione inconscia avvalendosi di vari pa- 
radigmi sperimentali. Uno dei principali esponenti di 
questo filone di ricerca è Tony Marcel della Cambridge 
University (1983a, 1983b). Marcel si è servito di un para- 
digma di mascheramento (masking paradigm), in cui alla 
presentazione per pochi istanti di uno schermo vuoto, 
oppure di una parola, faceva seguito uno stimolo ma- 
scherante formato da una serie di X (Figura 16.8). La pre- 
sentazione dello stimolo mascherante (masking stimulus) 
era a sua volta seguita da uno di due compiti. Nel compi- 
to di rilevazione (detection task) i soggetti dovevano sem- 
plicemente decidere se era stata presentata una parola, Le 
risposte dei soggetti furono, in questo caso, completa- 
mente casuali, in quanto non riuscirono a decidere se era 
‘apparsa una parola. Ma quando il compito fu di decisio- 
ne lessicale, lo stimolo subliminale dimostrò di produrre 
degli effetti. In questo caso si presentava, dopo lo stimolo 
mascherante, una stringa di lettere e i soggetti dovevano 
dire se formavano una parola oppure no. Marcel mani- 
polò abilmente le parole sottosoglia (subthreshold): alcu- 
ne erano correlate con le parole della stringa e altre no. 
Se la parola presentata sottosoglia aveva subito un'elabo- 
razione lessicale anche solo parziale, le parole correlate 
dovevano evocare tempi di risposta più brevi; e fu ap- 
punto questo che Marcel trovò. 

Recentemente i metodi per studiare i processi dell’ela- 
borazione conscia e inconscia, sia di immagini che di pa- 
role, sono stati combinati con successo in un unico para- 
digma, detto di priming crociato (cross-form priming). Que- 
sto paradigma implica la presentazione di immagini nella 
fase di studio e di radici di parole nella fase di test (Figura 
16.9). Usando tempi di presentazione prolungati oppure 
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16.8 Per saggiare l'elaborazione 
subliminale delle parole, Tony Marcel 
presentava sottosoglia una parola 
tipo bread (pane). (a) Questa parola 
veniva rapidamente sostituita da una 
serie di. X (b). Quindi, in un compito 
di decisione lessicale, il soggetto 
vedeva una stringa di lettere e doveva 
dire se formavano una parola oppure 
no (c). La presentazione sottosoglia 
influenzava i tempi di risposta 
quando le parole erano correlate, ma 
non aveva alcun effetto sulla risposta 
nel caso di parole scorrelate, Adattata 
da Marcel (1983). 


«No, non è 
una parola», 


abbreviati, i ricercatori hanno dimostrato che il priming vita di ogni giorno? Considerando la complessità d 
figura-parola può aver luogo a livello conscio o inconscio. mondo visivo e la velocità con cui i nostri occhi guard 
Nella presentazione breve, oltre a usare un tempo corri- l’ambiente intorno, fissandosi per pochi istanti (100-20 
spondente alla soglia di identificazione stabilita con test —mscirca) prima di passare da un oggetto a un altro, pi 
psicofisici, si usò un pattern di mascheramento per arre- bilmente si tratta di un fenomeno molto frequente! Q 
stare l’elaborazione conscia. Ma non tutta l'elaborazione dati rafforzano ancor più l’idea che, per sviluppare ui 
fu bloccata dallo stimolo mascherante, dal momento che teoria della coscienza, occorra tenere conto sia dei proce: 
l’effetto di priming venne osservato in entrambe le condi- consci sia di quelli inconsci. 
zioni. Poiché i soggetti negavano di avere visto gli stimoli 
delle presentazioni brevi, deve essere stata l'elaborazione 
inconscia a permettere loro di completare le radici di paro- 
le (gli inneschi o prime), ovvero di estrarre l'informazione 
concettuale dalle immagini che pure non erano coscienti Più aumentano le ricerche che tentano di chiarire il n 
di aver visto. Quanto è comune questo fenomeno nella so tra elaborazione conscia ed elaborazione inco! 


Accesso alla coscienza 


(a) 


(bi (S] 


«Sì, ho visto 


canguro 
un canguro». 


«No, non ho 
visto una 
\ bicicletta». 


16.9 Paradigma del priming crociato (cross-form priming paradigm) (figura-parola). (a) Nella fase di studio si usarono presentazioni prolungate, — 
non mascherate (sopra), oppure brevi, mascherate (sotto). (b) Nella fase di test, si Chiese ai soggetti di completare delle radici di parole. L'effetto di primin 
risultò identico sia per le presentazioni prolungate sia per quelle brevi. (c) In un momento successivo si chiese ai soggetti se ricordavano di avere visto 
le immagini degli item significati dalle parole. Qui la performance non fu identica: in generale i soggetti ricordavano di avere visto le immagini 
delle presentazioni prolungate, ma negavano regolarmente di avere visto quelle delle presentazioni brevi. 
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appare chiaro che questi fenomeni restano elusivi. 
Sappiamo che ottenere le prove della percezione su- 
ale dipende dal fatto di stabilire la soglia in base a 
i soggettivi oppure oggettivi. Quando i criteri sono 
tivi (cioè rapporti individuali del soggetto, basati 
a sua introspezione) gli effetti di priming sono evi- 
enti. Quando i criteri sono stabiliti in maniera oggettiva 
Nite una scelta obbligata, per esempio chiedendo al 
getto se ha visto oppure no un qualche tipo di infor- 
zione visiva, gli effetti di priming non si osservano. 
Tra le altre cose, questi studi mettono in evidenza che tra 
coscienza e non coscienza esiste una zona grigia. Le so- 
glie variano chiaramente a seconda dei criteri. 

— Pinker (1997) ha proposto un'analisi affascinante su 
(ome le pressioni evolutive possono aver dato origine 
lla coscienza d'accesso (access-consciousness). Un concetto 
enerale è il fatto che l'informazione comporta costi e 
benefici. A quanto sostiene Pinker, è necessario tenere 
‘conto dei costi in almeno tre dimensioni; spazio, tempo 
@ risorse. Per ciò che riguarda lo spazio, anche se nella 
corteccia cerebrale umana vi è stata una sorta di esplosio- 
ne delle dimensioni, il contributo della corteccia non di- 
pende semplicemente dal fattore grandezza. La costruzio- 
ne del cervello ha comportato l’accumularsi di speciali 
processori, che risolvono problemi solo quando è neces- 
sario calcolare una risposta. Come Pinker ha sottolineato, 
una semplice partita a scacchi ammette circa 30-35 mos- 
a ogni turno di gioco e ogni partita comprende circa 
40 turni, il che significa un totale di 10'° mosse diverse. 
(L'universo visibile è composto soltanto da 107° particel- 
le). In breve, il cervello deve essere costruito in modo tale 
che processi specializzati eseguono solo i calcoli necessa» 
ti. Per quanto riguarda i costi di tempo, l'elaborazione 
delle informazioni è un processo che richiede tempo, e se 
tutte le decisioni fossero il prodotto di processi razionali 
consci, non basterebbe un'intera vita per fare ciò che fac- 
ciamo liberamente e tranquillamente in un'ora. Infine il 
pensiero è un'attività costosa, in quanto implica un di- 
spendio di energia sotto forma di ossigeno e glucosio. 

Il punto è che qualunque organismo complesso che si 
comporta da processore di informazioni e lavora in tem- 
po reale deve essere, a detta di Pinker, soggetto a dei vin- 
coli rispetto all'informazione a cui può accedere. Soltanto 
l’accesso all'informazione importante per risolvere un 
problema contingente dovrebbe essere consentito; tale 
sembra essere, appunto, il modo in cui è organizzato il 
cervello. 

Pinker ha enumerato quattro caratteristiche fonda- 
mentali della coscienza d'accesso. Prima di tutto essa 
costituisce il ricco dominio delle sensazioni in cui noi 
tutti viviamo. La seconda proprietà è la capacità di spo- 
stare informazione dentro e fuori il flusso della coscien- 
za, dentro e fuori la memoria a breve termine ma convo- 
gliando su di essa il riflettore della nostra attenzione. Ter- 
zo, questa informazione ha sempre un carattere di salien- 
za, una sorta di colorazione emozionale. Infine, è l’«io» 


che dirige l'orchestra, decidendo il da farsi in base al- 
l'informazione che entra nel dominio della coscienza. 

Jackendoff (1987a) ha sostenuto che, per quanto ri- 
guarda la percezione, l’accesso è limitato agli stadi inter- 
medi dell’elaborazione delle informazioni. Non siamo in 
grado di cogliere razionalmente gli elementi che costitui- 
scono un percetto, ma solo l'output finale. Consideriamo 
il paziente descritto nel Capitolo 6, che aveva perduto la 
capacità di vedere gli oggetti ma non di vedere le facce, il 
che significa che era in grado di elaborare i visi. Quando 
gli fu mostrata la riproduzione di un quadro in cui diver- 
si ortaggi erano disposti in modo da fare apparire un vol- 
to, questo paziente disse subito di vedere il volto, ma 
non riuscì assolutamente a dire che gli occhi erano fatti 
da due pomodori e il naso da una banana. Egli aveva ac- 
cesso soltanto all'output del modulo. 

Con le sue ricerche alla Princeton University sull’at- 
tenzione e il suo ruolo nell'accesso all'informazione, 
Anne Treisman (1991) ha rivelato che l'elaborazione in- 
conscia in parallelo è soggetta a limiti. La Treisman ha 
proposto un possibile candidato a costituire il punto di 
confine tra processi consci e inconsci. Nei suoi famosi 
esperimenti sul fenomeno del pop-out, il soggetto doveva 
individuare un oggetto prestabilito entro un campo di 
oggetti differenti. Il concetto importante è che ogni pun- 
to del campo visivo viene processato rispetto alla forma, 
al colore e al movimento, e ciò al di fuori della coscienza. 
Il sistema dell'attenzione quindi individua gli elementi 
per poi metterli insieme ad altri, fino a formare il percet- 
to desiderato. Treisman ha dimostrato, per esempio, che 
quando prestiamo attenzione a un certo punto dello spa- 
zio, ed elaboriamo l'input su colore e forma in quella lo- 
cazione, gli elementi che si trovano nei punti su cui l’at- 
tenzione non è concentrata sembrano fluttuare. Siamo 
ancora in grado di distinguere colori e forme, ma com- 
mettiamo errori nell'abbinare un certo colore a una certa 
forma. Le combinazioni illusorie delle caratteristiche del- 
lo stimolo costituiscono una prova prima facie del fatto 
che il sistema dell'attenzione combina gli elementi in 
percetti interi. 

Gli altri significati dell'accesso sottolineati da Pinker, i 
concetti di salienza e di controllo esecutivo, sono già stati 
affrontati in altre parti del libro, La sua nozione di autoco- 
scienza, e il ruolo che essa assume nell'esperienza coscien- 
te e nella nostra personale narrazione, saranno affrontati 
alla fine di questo capitolo. Ma prima di rivolgerci a temi 
così elusivi, è importante considerare un altro aspetto, 
spesso trascurato, della coscienza, ovvero la nostra capa- 
cità di spostarci da una modalità di elaborazione coscien- 
te, controllata, a una modalità inconscia automatica. Que- 
sto «movimento» dal conscio all'inconscio è necessario 
per apprendere compiti motori complessi, come andare in 
bicicletta o guidare un'auto, ma anche per compiti cogni- 
tivi complessi, come la generazione di verbi e la lettura. 

Marcus Raichle e Steven Petersen, due pionieri del 
brain imaging attivi presso la Washington University di 
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St. Louis, hanno avanzato l'ipotesi detta del passaggio 
«dall'impalcatuta al deposito» (scaffolding to storage) per 
spiegare questo movimento (Petersen et al., 1998). Secon- 
do questa teoria, inizialmente, cioè durante la fase di pra- 
tica che ci porta a sviluppare certe abilità (0 memorie), 
dobbiamo servirci dei processi di elaborazione cosciente 
per quello che può essere considerato un processo di co- 
struzione di un'impalcatura. Durante questa fase il ricot- 
do viene consolidato, l’abilità viene sviluppata o affinata. 
Una volta appreso il compito, l’attività cerebrale e il 
coinvolgimento del cervello cambiano. Questo cambia- 
mento, paragonabile alla rimozione dell’impalcatura o al 
disimpegno delle strutture di supporto, porta all'impiego 
di strutture più permanenti in cui i compiti vengono a 
essere «depositati», pronti per l’uso. 

Petersen e Raichle hanno dimostrato questo movi- 
mento dall'impalcatura al deposito nel cervello umano 
in condizioni di veglia. Servendosi della PET, di un com- 
pito di generazione di verbi e di un compito di uscita da 
un labirinto (maze tracing task), questi ricercatori hanno 
dimostrato in modo inconfutabile che i processi di elabo- 
razione inizi consci e non appresi, si servono di una 
rete di regioni cerebrali molto diversa da quella utilizzata 
dai processi più tardivi, appresi e inconsci (Figura 16.10). 
Petersen e Raichle hanno ipotizzato che, durante l’'ap- 
prendimento, venga utilizzato l'insieme delle regioni del- 
l'impalcatura per far fronte alle nuove richieste del com- 
pito. Dopo l'apprendimento, entrerebbe in gioco un di- 
verso insieme di regioni, forse specifiche per l'immagazzi- 
namento o la rappresentazione di quella particolare abi- 
lità o memoria. Inoltre, una volta avvenuto questo movi- 
mento dal conscio all’inconscio, ovvero una volta che 
l'impalcatura è stata rimossa, è difficile avviare nuova- 
mente i processi coscienti. Ne abbiamo un classico esem- 
pio quando impariamo a usare la frizione di un'auto. Al- 


(a) 


16.10 Immagini PET (tomografia a emissione di positroni) che evidenziano variazioni locali dell'attivazione cerebrale, in funzione di due diversi compiti 
generazione di verbi (a) e uscita da un labirinto (maze tracing task) (b). (a) Le immagini della fila superiore mostrano che l'attivazione nella corteccia 
frontale sinistra diminuisce con la pratica. Le immagini della fila inferiore mostrano l'aumento di flusso sanguigno (diminuzione della disattivazione) nella 
regione insulare sinistra, per effetto della pratica. (b) Le immagini della fila superiore mostrano che l'attivazione nelle aree premotorie e parietali diminuisce 
con la pratica. Le immagini della fila inferiore mostrano un aumento di flusso sanguigno nelle aree motoria primaria e supplementare, per effetto della 


pratica, Adattata da Petersen et al. (1998). 


(b) 


l’inizio è necessario imparare con uno sforzo 
passaggi del lasciar andare il pedale dell’acceleratori 
mere la frizione, spostare la leva del cambio, e di nù 
premere sull'acceleratore: il tutto senza che la macd 
si fermi. Ma una volta che ci si è impadroniti della pr 
dura e tutto il processo è depositato in memoria, 
immediato ricostruirne consapevolmente i vari pas 

Processi simili avvengono anche durante l'appret 
mento di altre abilità complesse. Chris Chabris, un 
ne psicologo cognitivo che lavora presso la Hai 
versity, ha studiato i progressi compiuti dai 
scacchi nel passare dalla condizione di principi 
quella di giocatore provetto (Chabris e Hamilton, 
Negli scacchi-lampo, scacchisti esperti giocano più pai 
te simultaneamente e molto in fretta. Nel vederlì fi 
una mossa dopo l'altra con estrema rapidità, sembra 
giochino per intuizione; in sostanza è proprio que 
fanno, giocano per «intuizione appresa». Essi sanno! 
tuitivamente, senza sapere come fanno a saperlo, 
la mossa migliore successiva. Per un principiante g 
così è impossibile. Un novellino deve prendere faticos 
mente in considerazione tutti i pezzi e tutte le possibi 
mosse, una per una. Ma dopo molte ore di pratica è 
duro lavoro (duro gioco?), man mano che da principìi 
te si trasforma in esperto, lo scacchista vede e rea; 
modo differente alla disposizione dei pezzi sulla si 
ra. L'ex-principiante incomincia a vedere, e di con 
guenza a giocare, come se i pezzi formassero dei g 
delle combinazioni di mosse, anziché vederli come pei 
singoli che si muovono in modo seriale. La ricerca. 
Chabris ha dimostrato che durante le fasi iniziali dell'ap 
prendimento l'emisfero sinistro - quello che parla e ag 
sce attraverso il linguaggio - controlla coscientemente! 
partita. Ma con l’esperienza, e con l' ‘apprendimento! del 
possibili combinazioni di pezzi e di mosse, è l'e 


4 


* 
Dopo la pratica 
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tro a prendere il sopravvento, cioè l'emisfero percetti- 
9, che lavora sulle caratteristiche fisiche del mondo. Di 
‘e a una domanda diretta, l'emisfero sinistro può as- 
farci di essere in grado di spiegare come è arrivato a 
re quelle mosse, ma poi il tentativo di farlo fallisce mi- 
eramente: la stessa cosa accade spesso quando cerchia- 
o di spiegare come si usa la frizione. 

Questa forma controllata, cosciente, di elaborazione 
che caratterizza il passaggio a una forma automatica, in- 
‘conscia, è analoga all'implementazione di un programma 
per computer. Gli stadi iniziali richiedono molteplici in- 
erazioni fra molti processi cerebrali a livello cosciente, 
nella fase in cui il programma viene scritto, testato e pre- 
‘parato per la compilazione. Una volta che il processo è 
e avviato, il programma viene compilato, testato, ri- 
compilato, ritestato, e così via. Infine, quando il pro- 
gramma inizia a girare, e i processi inconsci prendono il 
‘sopravvento, l'impalcatura viene rimossa e il file esegui- 
bile viene caricato, pronto per essere usato. 

Questa teoria sembra implicare che, una volta che l'e- 
laborazione cosciente ha consentito il trasferimento di 
Un compito al livello non cosciente, non ci sia più biso- 
gno dell’elaborazione conscia. Se questo è vero, perché 
allora non è la sfera inconscia a prevalere, anziché quella 
conscia? Forse lo fa, solo che non lo sappiamo se non 
dopo la necessaria elaborazione. Uno degli scopi evoluti- 
vi della coscienza potrebbe essere l'ottenimento di un'ef- 
ficienza maggiore di quella resa possibile dai processi in- 
consci. La capacità di relegare nell'inconscio compiti e ri- 
cordi appresi ci permette di dedicare più risorse coscienti 
al riconoscere cambiamenti e situazioni nuove e all'adat- 
tarci a essi; in definitiva, tutto ciò porta a migliorare le 
nostre possibilità di sopravvivenza. 


Neuroni, gruppi di neuroni 
ed esperienza cosciente 


] neuroscienziati che studiano le funzioni cognitive supe- 
riori sono stati straordinariamente inventivi nell’indaga- 
te come il sistema nervoso rende possibile la percezione, 
Tramite la registrazione dell'attività di singoli neuroni 
nel sistema visivo, non soltanto sono riusciti a ricostruire 
il percorso seguito dal flusso dell’informazione visiva e il 
modo in cui essa viene codificata e decodificata nel corso 
dell'attività percettiva, ma sono riusciti anche a manipo- 
lare direttamente quell’informazione, arrivando a in- 
fluenzare i processi decisionali dell'animale. Uno dei 
principali esponenti di questo approccio allo studio della 
mente è William Newsome, della Stanford University, il 
quale ha registrato l'informazione, stimolato piccoli 
gruppi di neuroni e dimostrato come ciò possa influenza- 
re le decisioni prese dall’animale. 

Newsome ha studiato la correlazione fra gli eventi 
neurali nell’area MT della scimmia - un’area corticale in- 
tensamente coinvolta nella rilevazione del movimento - 


16.11 (a) L'esperimento di Newsome e Pare (1988). Gli stimoli 
consistono in pattern casuali di puntini, illuminati per pochi istanti 

€ poi sostituiti da altri puntini in una diversa posizione dello schermo. 

Se i puntini sostitutivi sono ogni volta un poco sfalsati nel tempo 

e nello spazio rispetto a quelli apparsi in precedenza (estremo destro), 
allora producono la sensazione di un movimento coerente, proprio come 
| fotogrammi consecutivi di una pellicola inducono l'impressione apparente 
del movimento. Se i puntini sostitutivi sono riposizionati a caso sullo 
schermo (estremo sinistro), allora non si ha alcuna impressione 

di movimento. Manipolando il numero dei puntini che veicolano questo 
segnale — e di conseguenza manipolando l'entità del movimento 
apparente nello stimolo — i ricercatori sono in grado di determinare 
sperimentalmente la soglia per la discriminazione della direzione 

del movimento in soggetti umani, scimmie o singoli neuroni del cervello 
di scimmia. (b) Si presentarono a scimmie rhesus stimoli con gradi diversi 
di movimento coerente, sottoponendo gli animali a un compito 

di discriminazione della direzione del movimento. A ogni prova furono 
registrate e confrontate con la coerenza dello stimolo la decisione della 
scimmia riguardo alla direzione del movimento, e le risposte di singole 
cellule dell'area MT (dotate di selettività per la direzione del movimento). 
Fatto considerevole, le singole cellule MT mostrarono mediamente 

la stessa sensibilità della scimmia. Inoltre, ricerche successive hanno poi 
dimostrato che, a ogni prova, il tasso di scarica delle singole cellule 
costituiva un fattore predittivo (benché debole) della scelta della scimmia. 
Adattata da Newsome e Pare (1988). 


e l'evento percettivo in atto. Uno dei suoi primi risultati 
fu davvero sorprendente. La performance psicofisica del- 
l’animale nell’operare una discriminazione riguardo alla 
direzione del movimento era prevedibile in base al pat- 
tern di risposta di un singolo neurone (Figura 16.11). In 
altre parole, la scimmia mostrava per i cambiamenti del 
display visivo la stessa sensibilità di un singolo neurone 
dell’area MTI 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a William T. Newsome, Ph.D. 


Il dott. Newsome è ‘professore di neuroscienze alla Stanford University. | suoi studi sulla neurofisiologia del sistema visivo 
nelle scimmie hanno portato a importanti scoperte su come îl cervello elabora le informazioni. 


Autori: A quali limiti è soggetto lo studio di singoli neuroni? Viene 
spontaneo pensare che lo studio di una singola cellula ponga limiti 
severi all'analisi che si può condurre. 

W.T.N.: l limite più ovvio è che questo metodo non consente un'a- 
nalisi efficace delle rappresentazioni neurali che risultano da pattem 
di attività simultanea in più siti. Come è owvio, si tratta di una limi 
“tazione piuttosto seria, dal momento che anche gli stimoli sensoriali 
0 gli atti motori più semplici evocano quadri complessi di attività 
neurale. Un altro limite, a cui in genere si presta meno attenzione, è 
che l'approccio della singola unità fornisce ben poche informazioni 
sulla scansione temporale degli eventi neurali in localizzazioni del 
cervello diverse. La misurazione simultanea dell'accendersi e spe- 
gnersi dell'attività neurale in strutture cerebrali differenti può fornire 
informazioni critiche sulle relazioni di causa-effetto tra queste strut- 
ture, man mano che le operazioni cognitive seguono il loro corso. 
Infine un'altra limitazione è data dal fatto che le registrazioni di ce- 
lule singole del sistema nervoso centrale praticamente impediscono 
un'analisi esatta delle funzioni di trasferimento input-output. Per 
ogni dato neurone abbiamo soltanto nozioni estremamente generali 
di quali potrebbero essere i suoi input, nozioni che sono in gran par- 
te basate su studi di popolazione delle connessioni anatomiche e 
delle proprietà fisiologiche. Le affermazioni più forti che gli studi di 
Singole cellule consentono di fare in merito alle funzioni di trasferi 
mento sono in genere di questo tipo: questa selettività di risposta 


Questo risultato mise in subbuglio la comunità scien- 
tifica, poiché sollevava una questione di fondamentale 
importanza su come il cervello svolge il suo lavoro. Il 
dato osservato da Newsome metteva in dubbio la genera- 
le convinzione che il segnale complessivo mediato entro 
il sistema nervoso elimina il rumore di fondo dei singoli 
neuroni, quindi la capacità di un gruppo di neuroni di 
prendere una decisione in quanto gruppo dovrebbe esse- 
re superiore alla sensibilità delle singole cellule neurali. 
Eppure Newsome non si è mai schierato con chi sostiene 
che qualsiasi atto comportamentale trae origine da un 
singolo neurone. Poiché è ben noto che uccidere una 
sola cellula neurale, o anche centinaia di esse, non dan- 
neggia la capacità dell'animale di eseguire un compito, 
ciò vuol dire che il comportamento di un singolo neuro- 
ne è senz'altro ridondante. Attualmente si stanno co- 
struendo modelli per arrivare a definire quanti dovrebbe- 
ro essere i neuroni necessari per riprodurre la performan- 
ce di un animale. 

Un risultato ancora più stimolante, per quanto riguar- 
da lo studio dell'esperienza conscia, è che la microstimo- 
lazione di questi stessi neuroni, alterando i tassi di rispo- 
sta, può fuorviare l’animale rispetto alla giusta decisione 


non è stata osservata ai livelli precedenti della via, ed è pi 
mente sintetizzata a partire da input più semplici (per qua 
fico proposito computazionale o comportamentale). 

Dopo avere criticato i limiti dell'approccio basato su 
unità, devo affrettarmi ad aggiungere che siamo ben lo 
re esaurito tutte le potenzialità di questo metodo. Lo studio 
unità neurali è ancora impiegato con vantaggio, unitamente 
di anatomici, per identificare nelle diverse strutture del carve 
duli di elaborazione fondamentali — quella che Hubel e 
mavano architettura funzionale. Ho |l sospetto che questa 
continuerà a essere proficua, soprattutto se le tecniche 
metteranno a nostra disposizione marcatori anatomici 
precisi peri circuiti neurali. Ancora più eccitante, a mio modo 
re, è la recente tendenza ad applicare questo approccio su 


tali (spesso adattati dai paradigmi sperimentali tradizionali 
cofisica e della psicologia comportamentale) per indagare si 
strati neurali di fenomeni come la percezione, l'attenzione, I‘ 
dimento, la memoria e la programmazione motoria, per citarne 
alcuni. Una grande messe di nuove informazioni sta er 

questi tentativi, e sono convinto che abbiamo appena scalfito 
perficie di ciò che possiamo apprendere con questo metodo. 


da prendere in un compito percettivo, Gli effetti magg 
ri si osservano nell'intervallo di tempo in cui 1’ 
sta pensando al compito. Newsome e collaboratori hi 
no inserito un segnale artificiale nel sistema nervoso 
una scimmia e in questo modo sono riusciti a inf 
ne il pensiero. 

Questa scoperta solleva immediatamente la questio 
se il sito della microstimolazione debba essere conside 
to il sito in cui si forma la decisione. Secondo l'é 
Newsome questo non è il modo giusto di porre la q 
stione, anzi sono convinti di essere capitati in una p 
zione di un circuito neurale coinvolto in questa pa 
lare discriminazione percettiva. Essi pensano che la 
molazione in siti diversi del circuito dia origine a esp 
rienze soggettive diverse. Poniamo, per esempio, che 
stimolo si muovesse verso l'alto e che fosse stata datà 
risposta come se lo stimolo si muovesse verso il basso. & 
il cervello in questione fosse il vostro, potreste pensa 
avere visto il movimento verso il basso se la stimolazion 
fosse avvenuta in una fase iniziale del circuito. Ma se 
stimolazione fosse avvenuta più tardi e vi avesse 
proprio nel momento in cui stavate producendo la ris 
sta «verso il basso» anziché «verso l'alto», la vostra sens 
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[lione sarebbe molto diversa. Forse vi chiedereste: perché 
ho fatto così? 
Questa domanda solleva il problema del momento in 
insorge la coscienza. Quand'è che diventiamo consa- 
‘pevoli dei nostri pensieri, delle nostre intenzioni e delle 
azioni? Siamo coscienti quando scegliamo come 
e e quando poi diamo il via alla nostra azione? Oppu- 
Ù l'azione viene avviata in modo inconscio, e soltanto 
do po abbiamo il pensiero cosciente di averla iniziata? 
Benjamin Libet (1996), eminente neuroscienziato e fi- 
losofo, sta investigando questo terna da una trentina 
d'anni. In una serie di esperimenti pionieristici e spesso 
troversi, Libet ha indagato il fattore tempo sia nell’e- 
orazione conscia che in quella inconscia. Questi espe- 
fimenti hanno costituito la base della sua teoria, detta 
ipotesi del riferimento retrorso (backward referral hy- 
pothesis). Libet e il suo gruppo di ricerca (Libet et al., 
11979) hanno concluso che la coscienza di un evento neu- 
ale è ritardata di circa 500 ms rispetto allo stimolo che 
ha evocato tale evento e, cosa più importante, questa co- 
scienza è spostata indietro nel tempo fino al momento di 
insorgenza dello stimolo. Quindi, anche se siamo portati 
a pensare di essere consapevoli di uno stimolo fin dal 
momento del suo insorgere, in realtà non lo siamo se 
non da un momento successivo alla sua comparsa. 
Rodney Cotterill (1997), un biofisico danese, ha avan- 
tato l'ipotesi di un circuito neurale che potrebbe spiegare 
Questo ritardo. Cotterill ha chiamato tale circuito triango- 
lovitale e ha proposto che sia formato dalla corteccia sen- 
soriale, dalla corteccia frontale e da vari nuclei talamici 
(figura 16.12). Tuttavia la parte vitale non sarebbe rap- 
presentata dalle regioni ai vertici, ma piuttosto dalle con- 
nessioni feedback e feedforward interne al sistema, dalle 
quali scaturisce la coscienza. Più precisamente Cotterill 


Corteccia 
sensoriale primaria 
e regioni associative 


Nuclei del 
tronco encefalico 
e del talamo 


16.12 Schema del «triangolo vitale» proposto da Cotterill. | vertici 
sono rappresentati dalla regione talamica, dalla corteccia sensoriale 

e dal lobo frontale. Le frecce rappresentano le connessioni tra | vertici del 
«triangolo». Si ritiene che tali connessioni rendano possibile la coscienza 
tramite le reazioni all'interazione con l'input sensoriale e l'ambiente. 
Adattata da Cotterill (1997). 


suppone che la nostra risposta all'ambiente sia mediata 
da confronti, all’interno del cervello, tra il segnale origi- 
nale e una sua copia modificata dalle nostre interazioni 
con l’ambiente. Cotterill ritiene che da questa reazione 
all'interazione con l'ambiente derivi la nostra consapevo- 
lezza dell’azione. Il fatto che il confronto tra il segnale 
originale e una copia modificata dalle interazioni con 
l'ambiente richieda un certo tempo, si accorda molto 
bene con l'ipotesi del riferimento retrorso di Libet. 

Fortunatamente il ritardo del riferimento retrorso del- 
la nostra coscienza non è tale da costringerci ad agire 
senza pensare, Tra il momento in cui concepiamo co- 
scientemente l'intento di agire e l'avvio dell’azione l’in- 
tervallo di tempo è sufficiente a revocare qualsiasi com- 
portamento inopportuno che possiamo avere avviato. La 
capacità di scoprire e correggere errori è, secondo Libet, 
la base del nostro libero arbitrio, 

Che la scoperta e la correzione degli errori siano mani- 
festazioni del libero arbitrio oppure no, queste capacità 
sono state messe in relazione con particolari regioni cere- 
brali (Figura 16.13). Non tutte le persone sono in grado di 
scoprire e di correggere gli errori in modo adeguato. In 
uno studio esemplare per tutto il campo delle neuroscien- 


Monitoraggio degli errori 


Stimolo 


16.13 Modello del sistema per il monitoraggio degli errori proposto 
da Gehring e Knight (2000). Le componenti fondamentali correlate 

al compito sono in rosso, mentre le componenti di controllo sono in blu. 

! pazienti in cui sono danneggiate le componenti di controllo, in particolare 
la corteccia prefrontale, hanno problemi a riconoscere e a correggere 

gli errori. Adattata da Cohen et al. (2000). 
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ze, studio in cui sì sono abbinati i potenziali evento-corre- 
lati (ERP) e l’analisi di casi clinici, Robert Knight, della 
University of California a Berkeley, e William Gehring, 
della University of Michigan ad Ann Arbor, hanno carat- 
terizzato il ruolo del lobo frontale nel controllo e nella 
correzione degli errori (Gehring e Knight, 2000). Confron- 
tando le differenze di performance tra un gruppo di pa- 
zienti e uno di soggetti sani - tutti volontari — in un com- 
pito di discriminazione di lettere, questi ricercatori hanno 
dimostrato in modo definitivo che la corteccia prefrontale 
laterale è essenziale per la correzione degli errori. Il compi- 
to era stato costruito in modo che le risposte ai «bersagli» 
fossero spesso disturbate da «distrattori» adiacenti. l vo- 
lontari normali mostrarono l'attesa attività neurale di cor- 
rezione nel giro del cingolo anteriore (si veda il Capitolo 
12). I pazienti con lesioni alla corteccia prefrontale latera- 
le mostrarono anch'essi l’attività per la correzione degli 
errori ma, oltre a questa, manifestarono la stessa attività 
«di correzione» anche per non-errori. Ovvero, questi pa- 
zienti non erano in grado di distinguere fra risposte corret- 
te e sbagliate. Sembra dunque che i pazienti con un danno 
alla corteccia prefrontale laterale abbiano perduto la capa- 
cità di monitorare e integrare nel tempo il loro comporta- 
mento. Forse hanno perduto anche la capacità di appren- 
dere dai loro errori. È come se fossero intrappolati nell’at- 
timo presente, incapaci sia di ritornare indietro sia di deci- 
dere di andare avanti. Essi sembrano avere perduto lo 
straordinario vantaggio insito nell'avere una coscienza, 
forse una dotazione unica della specie umana: la capacità 
di sfuggire al qui-e-ora del tempo lineare, ovvero di «cam- 
biare tempo» a piacimento. 


L'emergere dell'interprete 
nel cervello della specie umana 


Nonostante gli straordinari progressi compiuti nelle neu- 
roscienze dei sistemi e la scoperta che gran parte delle 
abilità cognitive, una quota consistente della nostra espe- 
rienza cosciente, sembra consistere in operazioni integra- 
te dominio-specifiche, continuiamo a pensare a noi stessi 
come ad agenti coscienti dotati di un'identità unitaria, 
con un passato, un presente e un futuro, I sistemi domi- 
nio-specifici, o modulari, sono dotati della capacità di 
produrre comportamenti, cambiamenti di umore e atti- 
vità cognitive. Data questa congerie di attività apparente- 
mente indipendenti, da dove nasce la nostra sensazione 
di unitarietà della coscienza? 

Dentro di noi sembra realizzarsi una continua narra- 
zione privata, espressione, in parte, del tentativo di riuni- 
re in un insieme coerente le attività delle migliaia di si- 
stemi specializzati che abbiamo ereditato per far fronte 
alle sfide dell'esistenza. Nel suo libro del 1989 Self-con- 
sciousness: Memoirs [Autocoscienza: memorie], il grande 
scrittore americano John Updike riporta queste riflessioni 
sull'argomento; 


«“La coscienza è una malattia” dice Unamuno. E la 
ne può alleviare i sintomi. La religione intesa nel senso 
sto, non solo nella forma delle barbare e persino atroci or 
dossie religiose del mondo, ma anche nella forma di q 
privato sistema di credenze, che si tratti dell'adorazione 
Elvis Presley o dell'odio per gli armamenti atomici, del 

smo per la politica o per la cultura massificata, essa 0 
con un alone di trascendenza i fatti, dolorosamente fi 
la nostra esistenza individuale. Quanto è fertile l'imn 
zione religiosa, e quanto è fervido il suo appetito per il 
ficato; tanto da far spuntare divinità da ogni roccia e ces 
Astrologia, UFO, resurrezioni, metallo piegato con la forzi 
la mente, visioni e sortilegi fioriscono sui settimanali che 
priamo alla cassa del supermercato, insieme a tutte le 
mercanzie. L'amore, ovvero la mitizzazione della persona am 
ta e di tutto ciò che la riguarda, è una religione inve 
religioso è il nostro insistere — contro tutte le schiaccianti, 
ve post-copernicane e post-darwinane che siamo accidenti 
significanti in un caos schiumoso privo di nessi causali - 
ler sentire che la nostra vita è una storia con un proprio dis 
gno, una sua morale e una sua predestinazione. Che, come; 
se Emerson, “un filo corre attraverso tutte le cose, tutti 


1 6.14 Metodo per presentare simultaneamente a ciascun emis 
un diverso compito cognitivo. Nei pazienti con cervello diviso, l'emi 
destro elabora l'informazione nel campo visivo sinistro — qui, una scena 
con paesaggio innevato — mentre l'emisfero sinistro elabora l'informa 
nel campo visivo destro, cioè la zampa di gallina. Il paziente deve poi 
associare l'immagine presentata con una delle figure che gli stanno 
davanti. Il paziente verbalizza, attraverso l'emisfero sinistro che è quello 
dominante per il linguaggio, di vedere una zampa di gallina. Sulla base — 


di questa conoscenza conscia, il soggetto fornisce una spiegazione 
ragionevole del perché ha indicato anche un item correlato all'immagine. 
presentata al suo emisfero destro [della quale non è consapevole]. 
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[Oh..voi ragazzi sì 


o Simpatici 16.15 Quando l'emisfero destro 


non-verbale riceve un ordine, 

la persona con cervello diviso 

lo esegue senza essere consapevole 
del perché lo sta facendo. Dopo aver 
eseguito ciò che il comando 
richiedeva, il soggetto non ha 
difficoltà a darne una ragione 


‘Qual era 
l'ordine? 


fittizia, ma plausibile. 


Assuma la posizione 
della parola che appare 


Qual era 
la parola? 


di ne sono attraversati, come perle, e le persone, gli eventi, la 
ta arrivano a noi solo a causa di quel filo”. In altre parole, 
la nostra soggettività domina, attraverso canali segreti, sul- 
la realtà esterna, e che l'universo ha una struttura del tutto 
personale», 


È molto vero. E di che cosa si compone quel filo, nel 
nostro cervello? Qual è il sistema che prende la massa 
imponente degli output delle migliaia e migliaia di si- 
temi specializzati e li riunisce attraverso canali segreti 
nella nostra soggettività, in modo da costruire la storia 
ersonale di ognuno di noi? Si è trovato che gli esseri 
Umani possiedono un sistema specializzato nell’operare 
Questa sintesi interpretativa, localizzato nell'emisfero si- 
nistro. L'interprete (interpreter) è un sistema che cerca di 
Spiegare gli eventi esterni e interni, in modo da produr- 
re comportamenti appropriati in risposta a essi. Sappia- 
mo che si trova solo nell'emisfero sinistro e che sembra 
essere legato alla nostra capacità di vedere come eventi 
contigui si ricollegano l'uno all'altro. L'interprete, una 
Specializzazione a se stante presente nel nostro cervello, 
agisce su altri adattamenti incorporati nel cervello stes- 
so. Questi adattamenti sono con ogni probabilità loca- 
lizzati nella corteccia, ma il loro funzionamento esula in 
gran parte dalla coscienza, come avviene per la grande 
maggioranza delle nostre attività mentali. Ciò che viene 
interpretato, e che costituisce il filo della nostra storia 
personale, sono le conseguenze delle attività di questi 
adattamenti. 

Il sistema dell’interprete è stato scoperto da Michael 
Gazzaniga e da Joseph Le Doux, tramite il test dei concetti 


simultanei (simultaneous concept test) (Figura 16.14). Ecco 
in che cosa consisteva. Si mostravano a un paziente con 
cervello diviso due figure - una presentata esclusiva- 
mente all’emisfero destro, l’altra esclusivamente al sini- 
stro — quindi si chiedeva al soggetto di scegliere, entro 
una serie di figure che gli stavano davanti ben visibili, 
quelle associate con le immagini lateralizzate all’emisfe- 
ro destro e al sinistro. Durante uno di questi test, fu pre- 
sentata per qualche istante l'immagine di una zampa di 
gallina all’emisfero sinistro e quella di un paesaggio in- 
nevato all’emisfero destro. Tra le figure disposte davan- 
ti al soggetto, quelle correlate erano l’immagine di un 
pollo, per la zampa di gallina, e di una pala per il pae- 
saggio con la neve. P.$., un soggetto con cervello divi- 
so, rispose indicando la pala con la mano sinistra e il 
pollo con la destra. Quando gli fu chiesto perché avesse 
scelto quei due oggetti, egli (il suo emisfero sinistro) ri- 
spose; «È semplice. La zampa fa parte del pollo e la pala 
serve per pulire il pollaio». Qui l'emisfero sinistro, os- 
servando la risposta della mano sinistra, l'aveva inter- 
pretata inserendola in un contesto coerente col conte- 
nuto della sua sfera cosciente, che non comprendeva 
l'informazione del paesaggio innevato apparso nell’e- 
micampo sinistro. 

Un altro esempio di come l'emisfero sinistro interpreti 
le azioni prodotte dal destro disconnesso è dato dalla la- 
teralizzazione di un comando scritto, per esempio «Ride- 
re», inviato all’emisfero destro per mezzo di un tachisto- 
scopio, ovvero un dispositivo che fa apparire la parola 
nel campo visivo sinistro (Figura 16.15). Dopo la compar- 
sa della parola, il soggetto ride; quando gli si chiede per- 
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PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


Intervista a Simon Baron-Cohen, Ph.D. 


Il prof. Baron-Cohen è stato il apolia delle ricerche con cui sì è dimostrato che le patologie cerebrali 


disorganizzano la capacità di avere una teoria della mente. 


Autori: David Premack ha proposto il concetto di teoria della men- 
te, e si è posto la domanda se gli scimpanzé possiedano qualcosa 
del genere oppure no, Lei si è occupato dello stesso problema, tra- 
sferendolo all'ambito dinico attraverso lo studio dei bambini autisti- 
ci. Inoltre ha studiato l'emergere di questo modulo cognitivo nei 
bambini. Può dirci qualcosa sulle sue affascinanti ricerche? 

5.B.C.: Avevo appena trascorso un anno davvero splendido a inse- 
gnare ai bambini autistici in una piccola unità a nord di Londra, ed 
ero giunto alla conclusione che in loro mancasse l'autocoscienza. Fa- 
cevano tutto quello che loro pareva, non perché mossi da spinte anti- 
sociali, ma semplicemente perché ignari di come potevano apparire 
agli occhi degli altri. Sembravano totalmente disinteressati a ciò che 
gli altri potevano pensare (di loro, ma anche di qualunque altra cosa, 
per quel che gli mportava). Mi venne così l'idea che, come erano in- 
consapevoli del pensiero delle altre persone, potessero essere incon- 
sapevoli anche dei propri pensieri, cioè della propria vita mentale. 

AI termine di quell'anno, dopo essermi trasferito alla Cognitive 
Development Unit di Londra, iniziai il mio Ph.D. dedicandomi allo 
studio di queste tematiche. Insieme ad Alan Leslie e Uta Frith, ap- 
profondimmo la questione fino a sintetizzarla nei seguenti termini: il 
bambino autistico ha una teoria della mente? Il modo in cui formu- 
lammo la domanda (che è anche il titolo del nostro primo lavoro) ri- 
specchiava volutamente le esatte parole usate da Premack e Woo- 
druff (1978) a proposito degli scimpanzé. Fino alla citazione testua- 
le della terrificante espressione teoria della mente. Questo perché ci 
rendevamo conto dell'importanza di situare la ricerca sull'autismo in 

— un contesto evoluzionistico. La teoria della mente è così cruciale per 
il comportamento sociale umano da far presumere che, molto pro- 
babilmente, essa si sia evoluta quale supporto del comportamento 
sociale — e il suo possibile deficit nell'autismo poteva costituire quel 


ché, risponde: «Ragazzi, voi vi presentate qui e ci sotto- 
ponete a dei test tutti i mesi. Che strano modo di guada- 
gnarsi da vivere!». In un altro caso, all’apparire del co- 
mando scritto «Camminare» la paziente si alzò dalla se- 
dia, avviandosi a lasciare la postazione del test. Quando 
le fu chiesto dove stesse andando, la paziente (il suo emi- 
sfero sinistro) rispose: «Vado a prendere una coca-cola in 
frigo». Questo tipo di test è manipolato, dà sempre lo 
stesso risultato. 

Vi sono molti modi per influenzare l'interprete nell’e- 
misfero sinistro. In uno studio, Gazzaniga e i suoi colla- 
boratori volevano scoprire se le risposte emotive agli sti- 
moli presentati a una metà del cervello avrebbero in- 
fluenzato l’altra metà. In questo studio i ricercatori, ser- 
vendosi di procedure di lateralizzazione dello stimolo, 
proiettarono dei brevi filmati in cui si vedevano scene 
violente oppure tranquille. La valenza emozionale delle 


tipo di evidenza neurologica che consentiva di aggredire q 
stione evoluzionistica. 

Ma il mio interesse sull'argomento non è mai stato 
spetto della ricerca di base, anzi è sempre stato legato al 
vedere se un nuovo modo d'interpretare l'autismo poteva 
dividuare nuove modalità d'intervento su questa condizione, 
ti di ricerca di base e applicata continuano a Intrecciarsi nel 
‘anche oggi. 

Autori: Ma se il bambino autistico è il prodotto di una a 
tologica, che senso ha inquadrare il problema in una prospi 
luzionistica? 

5.B.C.: L'autismo sembra essere una forma di neuro 
specifica: un deficit dei sistemi cerebrali sottostanti alla t 
mente. L'importanza di considerare questa condizione nel a 
una prospettiva evoluzionistica sta nel fatto che, poiché la teor 
mente appare una capacità umana universale — altrettanto 
del linguaggio, per esempio — l'autismo può fornire indizi 
sul sito in cui è localizzata la teoria della mente nel nostro 
su quali sistemi cerebrali utilizziamo durante questa attività 
Il che può essere importante per rintracciare le origini di q 
sia dal punto di vista filogenetico che ontogenetico. 

Se si dubita che la teoria della mente sia davvero unive 
considerare l'esperimento di Fodor. Provate a immaginare una 
in cui le persone non si servono di un pensiero fondato su cre 
desideri. Sembra impossibile. E tutte le evidenze antropol 
te fino a oggi suggeriscono che non esiste nessuna cultura 
questo tipo, 

Autori: Bene, che cosa può insegnarci la letteratura neuro 
sulla localizzazione del modulo della teoria della mente 
theory of mind? Non potrebbe essere che una specializzazione a 


scene fu chiaramente trasferita dall'emisfero destro 
nistro, il quale, pur restando inconsapevole del conte 
to da cui il cambiamento emotivo era stato prodotto, 
tavia esperì e interpretò l'emozione. 

Oggi l’organizzazione modulare del cervello è un fi 
accertato. I moduli di funzionamento possiedono wi 
qualche meccanismo fisico per istanziare queste reti né 
rali, ma i neuroscienziati non sono ancora in grado d 
specificarne la natura. Ciò che è chiaro è che queste n 
operano principalmente al di fuori del dominio della @ 
scienza, e i loro prodotti computazionali vengono 
presentati ai sistemi esecutivi che portano a stati compo 
tamentali o cognitivi. Tenere traccia di tutta questa 
vità, che è parallela e costante, sembra costituire il com 
pito del modulo dell'interprete nell'emisfero sinistri 
L'interprete è un sistema di primaria importanza per. 
cervello umano: esso consente la formazione di credenti 
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euroscientifica sulla teoria della mente, i lavori sono ancora troppo 
li, Uno studio SPECT (da single-photon emission computed tomo- 
raphy, tomografia computerizzata a emissione di fotoni singoli) sem- 
Ya implicare la corteccia orbitofrontale destra; uno studio PET (tomo- 
a emissione di positroni), in cui è stato usato un compito diverso, 
ra implicare la corteccia frontale mediale sinistra; secondo il nostro 
odello, è molto probabile che la teoria della mente sia ampiamente di- 
buita, in quanto usa l'elaborazione delle emozioni (amigdala?) e vari 
ti dell'elaborazione delle facce (solco temporale superiore?). Ma 
questo è un modello nuovo, che necessita ancora di tanta sperimenta- 
e e di tanti dati empirici. Anche le evidenze che emergono da danni 
brali acquisiti potrebbero rivelarsi utili per chiarire le basi cerebrali, 
e finora non è stato pubblicato nulla su casi di questo genere. 
: Ma ciò non suggerisce che il modulo della TOM potrebbe arri- 
e pericolosamente vicino a coincidere con l'intero cervello? Per dirla 
termini, quali studi suggeriscono che questo modulo sia un'ut- 
componente del cervello umano, e non la proprietà emergente 
cervello che ha raggiunto grandi dimensioni? 
: La TOM potrebbe in effetti essere una proprietà emergente 
dine superiore dell'intero cervello, questo non è ancora stato 
escluso in maniera definitiva. Ma a quel punto si presenterebbe un al- 
lro rompicapo: perché i bambini autistici sono in grado di eseguire al- 
cuni compiti, che sembrano implicare forme superiori di ragionamento 
persino di meta-rappresentazione (come la comprensione di forme di 
resentazione non mentali), a fronte di questo deficit di fondo nella 
mprensione delle rappresentazioni mentali? Per esempio, questi 
bambini sono in grado di capire che foto o disegni o mappe o modelli 
possono tutti rappresentare il mondo (0 rappresentarlo in modo falso), 
eppure non riescono a capire le credenze in quanto rappresentazioni (e 
fappresentazioni false) del mondo. E nel ragionamento se la cavano 


costrutti mentali che a loro volta ci liberano dalla neces- 
sità di una risposta meccanica, cioè ci permettono di 
sfuggire alla relazione automatica stimolo-risposta nei 
vari aspetti della vita quotidiana. Si tratta, per molti ver- 
si, del sistema che costruisce la storia o la narrazione del- 
la nostra vita. 

Il problema della coscienza, al pari del linguaggio, del- 
la selezione sessuale e della visione del movimento, do- 
vrebbe sempre essere inquadrato in una prospettiva evo- 
luzionistica. Da ciò può emergere che al cuore della co- 
scienza umana sta una sensazione, una sensazione che 
procede da capacità specializzate, 

Riesaminando gli ultimi decenni di ricerche sul cer- 
vello diviso, emerge un fatto incontestabile. La scon- 
nessione dei due emisferi, evento che fa sì che metà del- 
la corteccia non interagisca più in modo diretto con l’al- 
tra metà, non pregiudica l'intelligenza cognitivo-verba- 


tà 
bene con le analogie e i sillogismi, mentre falliscono nei test sul ra- 
gionamento psicologico. Questi disturbi neuropsicologici suggeri- 
scono fortemente che il modulo della TOM non sia soltanto una 
proprietà emergente dell'intero cervello, e che sia piuttosto servito. 
da sistemi neurali altamente specifici, esposti a deficit selettivi, 


Autori: Per finire, vi sono prove dell'esistenza di un modulo TOM 
nei primati non umani? x sio 
5.B.C.: Questa è una domanda interessante. Daniel Povinelli, lo — 
scienziato che più ha indagato sull'eventuale presenza della TOM 
nei primati diversi dall'uomo, fino a oggi è giunto alla conclusione { 
che questi animali possiedono solo aspetti molto rudimentali della — 
TOM, sempre ammesso che ci siano. Per esempio, alcune specie di 
primati si dimostrano sensibili all'essere guardati, ma ben pochi 
sembrano in qualche modo consapevoli dell'importanza della perce- | 
zione nella comunicazione o come fonte di conoscenza. Per quanto — 
riguarda le prove di una loro consapevolezza degli stati epistemici é 
(credenze), non vi sono ancora evidenze abbastanza solide per po- 
ter concludere che tale consapevolezza rientra nella gamma delle — 
capacità dei primati diversi dall'uomo. Tuttavia alcune prove (racce 
te da Premack) indicano che gli scimpanzé potrebbero essere sensi- 
bili alle intenzioni (stati conativi o telici). Quindi la risposta alla vo- 
stra domanda potrebbe essere sintetizzata così: è possibile che alcu- 
ni primati non umani siano consapevoli degli stati mentali di perce- | 
zione e di volizione, ma nessun primate diverso dall'uomo sembra | 
essere consapevole degli stati informazionali o epistemic, 
Vorrei concludere sottolineando che alcune persone pensano 
che, se si potesse dimostrare che altri animali possiedono una teoria - 
della mente, a quel punto dovremmo modificare il nostro atteggia- 
mento morale nei loro confronti e riconoscere loro gli stessi diritti — 
che accordiamo a noi stessi. Questo è un esempio interessante della 
relazione tra scienza e morale. Personalmente, non mi sentirei mai 
di mangiare la came di un primate, indipendentemente dal 
che quella specie abbia una teoria della mente oppure no. 


i 
i 


le di questi pazienti. L'emisfero sinistro dominante resta 
la forza trainante della nostra esperienza cosciente e que- 
sta forza è sostenuta, a quanto pare, non dall’intera cor- 
teccia ma da circuiti specializzati compresi nell'emisfe- 
ro sinistro. In breve, il cervello umano, così straordina- 
riamente grande, non fa tutte le cose che lo rendono 
unico in virtù semplicemente delle sue maggiori di- 
mensioni. 

Una volta assodato che l'unicità dell'esperienza uma- 
na si spiega con lo stratificarsi di circuiti specializzati, 
possiamo considerare il problema della coscienza da due 
diverse prospettive, l'una legata al fatto che il cervello è 
una costellazione di circuiti specializzati, e l’altra legata 
al capire che il nostro senso della coscienza individuale 
non cambia più fin da un'età infantile molto precoce. 
Quando si riuniscono questi due aspetti, diventa eviden- 
te che ciò che intendiamo per coscienza è il nostro senti- 
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Intervista a David Premack, Ph.D. 
Ilproî. Premack, che attualmente vive a P. 


Autori: Da molti anni lei sta sviluppando test efficaci per indagare 
su temi complessi, attinenti alla motivazione e al linguaggio. Grazie 
proprio all'efficacia di quei test, si sono potute scoprire molte verità 
sulla natura degli organismi. Quando il tema da investigare è la co- 
scienza, è possibile individuare quesiti che possano servire a impo- 
stare un'indagine sperimentale efficace? Prendiamo per esempio un 
aspetto della coscienza, il senso morale. È possibile studiare in labo- 
ratorio argomenti astratti come questo? 

D.P.: Astrattezza, morale, coscienza: troppi temi tutti insieme. Met- 
tiamo per un momento da parte la coscienza, e non per ragioni irri- 
levanti. Alcuni fattori importanti per il senso morale possono avere 
poco a che fare con la coscienza, Inoltre, se la parola coscienza ci 
porta a contemplare stati soggettivi — stati che potremmo essere di- 
sposti a riconoscere alle scimmie antropomorfe, ma non ai vermi — 
non sono sicuro che verremmo a trovarci nel terreno proprio della 
Sperimentazione; non so come sottoporre a test oggettivi gli stati 
soggettivi. Ma questioni come l'astrattezza e il senso morale non 
dovrebbero spaventare la ricerca sperimentale. 

Autori: intende dire che la sperimentazione potrebbe partire dal- 
l'indagare i contenuti dell'esperienza cosciente, come il ragiona- 
mento morale, per studiarne le radici e i meccanismi? Come esem- 
pio di contenuto dell'esperienza cosciente, questo sembra ricco ma 
terribilmente complesso. Come si può semplificare il problema? 
D.P.: La psicologia dello sviluppo sostiene che i bambini dividono il 
mondo in due domini fondamentali: gli oggetti fisici e gli oggetti in- 
tenzionali o psicologici. Vent'anni di ricerche condotte da Spelke, 
Carey, Leslie, Baillargeon, Gelman e uno stuolo di altri brillanti stu- 
diosi, suggeriscono che i bambini abbiano aspettative ben definite 
riguardo agli oggetti fisici. Per esempio, non si aspettano che sl 
muovano, a meno che un altro oggetto non li metta in moto, E si 
‘aspettano che si muovano In modo continuo nello spazio e nel tem- 
po, non che compaiano in una posizione, per poi scomparire e riap- 


re riguardo alle nostre capacità specializzate. Abbiamo 
sensazioni [cioè impressioni e sentimenti] rispetto agli 
oggetti che vediamo, udiamo o tocchiamo. Ugualmente, 
abbiamo sensazioni [cioè impressioni e sentimenti] ri- 
spetto alla nostra capacità di pensare, di usare il linguag- 
gio, di riconoscere i volti. Quindi la coscienza non è un 
altro sistema; piuttosto, essa riflette la componente affet- 
tiva di sistemi specializzati, che si sono evoluti in modo 
da rendere possibili i processi cognitivi umani. Ritrovan- 
doci dotati di un adeguato sistema inferenziale, possiamo 
con tale sistema impegnarci in tutti i tipi di attività men- 
tale. E, di nuovo, la nostra coscienza di quelle attività 
mentali è collegata alla nostra capacità di assegnare a esse 
sentimenti, che è ciò che ci distingue dagli artefatti elet- 
tronici di cui ci circondiamo. 


PIETRE MILIARI DELLE NEUROSCIENZE COGNITIVE 


i, è famoso per il suo lavoro su apprendimento e motivazione, 
e per le sue ricerche sul linguaggio e lo sviluppa sociale degli scimpanzé. 


parire di nuovo in una posizione diversa. Inoltre si aspettano 
si frammentino. E che se due oggetti sono a contatto, non 
fondersi come gocce d'acqua. Come facciamo a sapere che 
ciò che i bambini si aspettano? Con esperimenti basati sul lo 
di fissazione. Quando si mostrano ai bimbi oggetti che di 
queste proprietà attese — oggetti che si muovono in modo 

0 che si dividono in tanti pezzi, ecc. — il loro tempo di fis: 

ta più lungo, Ma lasciamo da parte gli oggetti fisici, e sposti 
l'altro dominio dei bambini: quello degli oggetti psicologi 
nali, Questo è il campo di cui mia moglie Ann e io ci occupi: 
Autori: Che cosa avete trovato? 

D.P.: Stiamo soprattutto lavorando a un modello, anche se lo 
già sottoposto ad alcuni test di verifica. Questo modello assui 
bambini affrontino la questione dell'intenzionalità tramite due 
generali: la tensione verso un fine e il valore, positivo o 

bini al di sotto dei 2 anni circa non sembrano avere una 
mente, non attribuiscono agli altri degli stati mentali, come 
desideri, credenze. La loro comprensione degli oggetti 
molto più semplice. Ma, OK, rendiamo ufficiale il tutto; Soa) 
assunti fondamentali del nostro modello. 


1. Un oggetto fisico si muove solo quando è un altro oggetto 
muovere; un oggetto psicologico, invece, si muove e si 
solo, appare semovente. 

. Gli oggetti psicologici mostrano azioni finalizzate, cioè d 
fine. 

3. Un bambino che percepisce un oggetto che è allo stesso 

movente e finalizzato interpreta quell'oggetto come inte 

gli assegna proprietà speciali. 

4. | bambini attribuiscono un valore (positivo 0 negativo) alle 

zioni appropriate tra oggetti intenzionali. L 


A proposito, è il movimento degli oggetti — non le loro propi 


La coscienza è un'esperienza unicamente u 


Data la nostra innata capacità di avere una coscienza, 
data la nostra somiglianza biologica con gli altri pri 
non può sorprenderci che la questione se anche i primati 
diversi dall'uomo abbiano una coscienza sia al centro 
un dibattito ormai annoso. Se il nostro stato cosciente si 
evoluto in quanto prodotto della biologia cerebrale, i no 
stri parenti più stretti possiedono anch'essi questa qualit 
mentale, o forse si trovano a uno stadio più arretrato del 
l'evoluzione di tale capacità? David Premack ha coniati 
l'espressione teoria della mente per indicare la capacità d 
rappresentarci e di inferire stati mentali che sfuggono 
l'osservazione, come desideri, intenzioni e credenze, 
nostri che delle altre persone (Premack e Woodruff, 1978), 
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moduli nei bambini. Il Movimento è la chiave per attiva- 
dominio fisico che il quello psicologico. Questo è il 
AMO sostenere. 


leriamo il parallelo 
© dî un dito che in- 


sorpresa aumentando il tempo di fissazio- 
ure si fa vedere al bambino una 


parte quelle relative a movimento e fine, quali sono per i 
rincipali differenze tra oggetti fisici e oggetti intenzionali? 


le 


Se la teoria della mente è una 


cognizione che poggia su 
un fondamento biologico, 


a essa dovrebbero corrisponde- 
re specifiche componenti neurali. Sulla base di questo ra- 
gionamento, forse il modo migliore di affrontare Ja que- 
stione se i primati non umani sono dotati di coscienza può 
consistere nel confrontare il cervello di altre specie con 
quello della specie umana. Ma confrontare le specie dal 
punto di vista neurologico si è rivelato difficile, fatta ecce- 
zione per la corteccia prefrontale che ha una superficie 
Molto più estesa negli esseri umani rispetto agli altri pri- 
mati. Un diverso approccio, adottato dagli psicologi com- 
parati, consiste nell’analizzare la teoria della mente in pri- 
mati diversi dall'uomo. Anziché mettere a confronto ele- 
menti puramente biologici, Questa strategia focalizza l’esa- 
me sulle manifestazioni comportamentali. Un metodo 


D.P.: n sintesi, il valore positvo o negativo | bambini non solosi 
aspettano che gli oggetti intenzionali i i 


tre l'azione «soft» del cai 
do criterio è l'equivalente funzionale dell'aiutare o dell'ostacolare. | 
Quando un oggetto è impegnato in un'azione finalizzata — per esem- | 
pio, cercare di uscire da un {uogo confinato — un secondo oggetto | 
può essere visto come un aiuto o un ostacolo a che il primo oggetto — 
raggiunga il suo scopo. L'aiutare è classificato come positivo, l'osta- 
colare come negativo, 
Autori: Come può provare queste affermazioni? L 
D.P.: Usando animazioni di Ann in un paradigma standard di as. 
suefazione/disassuefazione. Sì portano i bambini all'assuefazione | 
per ognuna di quattro diverse condizioni — Carezzare, colpire, aiuta: — 
re, ostacolare — per poi portarli tutti a un'identica condizione Nega 
tiva, poniamo a un nuovo caso di «colpire». | bambini passati da 
una condizione negativa a un'altra negativa dovrebbero mostrare 
poca disassuefazione, mentre quelli passati da una condizione posi» 
tiva a una negativa dovrebbero mostrame molta di più; questo è ciò. 
che il modello prevede, e quanto abbiamo trovato, a 
Autori: Che cosa ha a che fare tutto questo con il senso morale e. 
la coscienza? Si ricorda, è di questo che dovevamo parlare, ma pur — 
troppo non c'è più tempo. È 5 
D.P.: Noi sosteniamo che i valori Positivi e negativi dei bambini, 
cioè i valori che automaticamente attribuiscono alle interazioni fra 
oggetti intenzionali, siano i cosiddetti primitivi della morale, quei 
concetti che le culture trasformano nel senso di ciò che è bene e ciò 
che è male. È una buona cosa che non abbiamo più tempo a dispo- 
sizione, perché è davvero troppo difficile dare anche solo un'idea 
approssimativa della trasformazione culturale dei primitivi biologici, 
Quasi altrettanto difficile che spiegare il cervello! i) 


analogo è adottato dagli psicologi dello sviluppo, che stu- 
diano la formazione della teoria della mente nei bambini. 

Gli studi per indagare la presenza di una teoria della 
mente nei primati si sono fondati sulla nozione che i 
bambini sviluppano particolari abilità, con le quali mani- 
festano esteriormente di possedere una coscienza di sé e 
del proprio ambiente. Per esempio, quando afferrano il 
concetto di falsa credenza o capiscono che la mente può 
Tappresentarsi il mondo in modo scorretto, i bambini si 
rendono conto che le credenze sono rappresentazioni 
mentali, quindi acquisiscono la capacità di distinguere 
tra mente e mondo esterno; tale acquisizione ha luogo di 
solito fra i 3 e i 5 anni. 

Questo livello di consapevolezza è stato analizzato in 
primati non umani, sulla base dell’assunto che la com- 


664 16 Jl problema della coscienza 


prensione della differenza tra mente e mondo esterno si 
accompagna al comprendere anche la diversità delle fonti 
di conoscenza e la rappresentazione di ciò che gli altri cre- 
dono. I bambini apprendono che il contatto diretto con 
una situazione può mettere un individuo in una condizio- 
ne di conoscenza privilegiata, come avviene quando vedo- 
no che una persona guarda dentro una scatola. Un bimbo 
di 4 anni può rendersi conto che adesso quella persona sa 
che cosa c'è dentro la scatola, mentre un bambino più pic- 
colo può non avere questa consapevolezza. 

Daniel Povinelli, astro nascente delle neuroscienze co- 
gnitive (come dimostra il fatto che il suo nome è stato 
inserito nella ristretta rosa dei candidati a ricevere il pre- 
mio per il centenario della James S. McDonnell Founda- 
tion) e i suoi collaboratori al New Iberia Research Center 
della University of Louisiana, a Lafayette, hanno indaga- 
to la possibilità che negli scimpanzé esista una teoria del- 
la mente (Povinelli e Eddy, 1996). Questi ricercatori han- 
no condotto una brillante serie di esperimenti per esplo- 
rare la teoria della mente nelle scimmie mettendo a con- 
fronto due visioni generali, il mentalismo e il behaviori- 
smo, rispetto al problema di capire la relazione che lega 
il vedere al sapere (Figura 16.16). La concezione mentali- 
sta presuppone che gli scimpanzé abbiano una compren- 
sione soggettiva di ciò che loro stessi e gli altri vedono, e 
che possano agire in base a questa consapevolezza; ovve- 
ro, gli scimpanzé si renderebbero conto che vedere ciò 
che un altro sta vedendo porta a condividere l'informa- 
zione su quell'oggetto. All’opposto, la concezione com- 
portamentista suppone che gli scimpanzé non abbiano 
consapevolezza di ciò che vedono gli altri; ovvero, non 
comprenderebbero che il vedere può avere un significato. 


il recipiente nel cercare il cibo. Ma col tempo la loro performance migliora; ciò suggerisce che gli animali risolvano il compito facendo associazioni coni 
dei due sperimentatori, anziché inferire la relazione tra vedere e sapere. Un bambino di 4 anni esegue correttamente questo compito sin dalla prima 


mentre un bambino di 3 anni risponde sempre a caso. 


16.16 (a) Uno sperimentatore lascia la stanza (quello che tira a indovinare). (b) Un altro sperimentatore (quello che sa) nasconde del cibo sotto 
un recipiente, mentre la scimmia sta osservando. (c) | due sperimentatori indicano col dito due recipienti diversi. All'inizio gli scimpanzé scelgono a tas 


Nonostante i numerosi sforzi compiuti con una. 
gamma di compiti appositamente sviluppati per ideni 
care qualsiasi abilità mentale, i dati raccolti non 
mano l’ipotesi mentalista. Come sempre, occorre 
cautela nell'interpretare l'assenza di dati a favore: è pi 
bile infatti che ulteriori test, con altri gruppi di 

panzé, possano produrre risultati favorevoli all 
mentalista. In linea con questa precisazione, uno 
recente in cui la definizione di pointing è stata a 
passando dall’indicare col dito all‘includere gesti 
mano, suggerisce che gli scimpanzé siano effetti! 
in grado di comunicare informazioni su oggetti 
che da altri (Krause e Fouts, 1997). Tuttavia, q 
municazione» non implica necessariamente l' 
di agire, una condizione necessaria per accettare 
scimpanzé abbiano una vera teoria della mente. 

Un altro test delle abilità coscienti degli scimpanz 
guarda la consapevolezza della distinzione tra sé e gli 
tri, coscienza che nei bambini emerge e si stabili 
18 e i 24 mesi. Come molti studi hanno dim 
bambini capiscono che, quando un’altra persona 
oppure indica un oggetto o un evento, essa è so 
mente collegata a quell'oggetto tramite lo stato n 
dell’attenzione. 

Il fatto che gli scimpanzé siano capaci di autoricoi 
mento (per esempio, quando si vedono in uno speci 
di seguire lo sguardo di una persona, potrebbe volet 
che, come i bambini, anche queste scimmie capisco 
relazione che esiste tra gli occhi e lo stato mentale d 
tenzione (Figura 16.17). Basandosi sulla consapevol 
dello sguardo rilevata negli scimpanzé, Povinelli e È 
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16,17 (a, b) Quando viene posto per la prima volta davanti a uno specchio, uno scimpanzé reagisce come se si trovasse di fronte a un altro animale. 
Ma dopo un periodo variabile dai 5 ai 30 minuti, gli scimpanzé iniziano a impegnarsi in compiti di auto-esplorazione, un fatto indicante che sono 
consapevoli di stare osservando se stessi. (c) Gli scimpanzé, inoltre, sono capaci di seguire lo sguardo di uno sperimentatore; ciò forse potrebbe significare 


che sanno che lo sguardo serve a dirigere l'attenzione. 


mati riconoscono che lo sguardo è il portale attraverso cui 
si manifesta lo stato mentale dell'attenzione (Figura 16.18). 

] primati diversi dall'uomo dimostrano in un'infinità 
di modi la loro intelligenza e la capacità di comunicare, a 
un livello rudimentale, con gli umani; perciò non può 
sorprendere che alla maggior parte delle persone farebbe 
piacere credere che questi nostri parenti possiedano una 
forma di coscienza simile alla nostra. Ma poiché, come si 
è detto sopra, gli scimpanzé hanno mostrato di non capi- 
re le conoscenze comunicate attraverso l'atto del guarda- 
re o del puntare il dito, dobbiamo concludere che in que- 
ste scimmie la teoria della mente è molto meno avanzata 
che nella specie umana. In effetti, negli scimpanzé non si 
osservano nemmeno le abilità consce manifestate dai 
bambini - per lo meno, non negli appositi set sperimen- 


(b) 


tali con cui si valuta l'emergere dell'espressione della co- 
scienza nei bambini. Che gli scimpanzé non abbiano 
queste abilità connesse con la coscienza ha perfettamente 
senso: gli uomini, e non gli scimpanzé, sono i primati 
che hanno continuato a evolvere su questa strada. E forse 
questa continua evoluzione è stata dovuta proprio a 
quella ben sviluppata teoria della mente che pare essere 
una dotazione specifica della specie umana. 


Coscienza dell'emisfero destro 
e dell'emisfero sinistro 


Se si considera la coscienza come la sensazione prodotta 
da abilità specializzate, allora ciascun emisfero potrebbe 


16.1 8 (a) Gli scimpanzé 


possono imparare a chiedere cibo 

a uno sperimentatore allungando 
una mano attraverso il foro di sinistra 
quando lo sperimentatore si trova 

a sinistra, e viceversa. (b) Quando 
sono presenti due sperimentatori, 
uno dei quali ha gli occhi bendati, 
gli scimpanzé scelgono a caso il foro 
da cui chiedere il cibo; ciò suggerisce 
che non abbiano una vera 
comprensione del fatto che gli occhi 
sono un mezzo per comunicare 
l'attenzione visiva, conoscenza che 
invece i bambini di 2 anni e mezzo 
dimostrano in test simili. 
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promanare una coscienza di qualità radicalmente diffe- 
rente. Mentre la coscienza dell'emisfero sinistro potrebbe 
riflettere ciò che intendiamo normalmente per esperien- 
za cosciente, quella dell'emisfero destro potrebbe essere 
diversa, in funzione dei circuiti specializzati presenti in 
questa metà del cervello. La Mente Sinistra, con il suo 
complesso apparato cognitivo, è in grado di distinguere 
tra dolore e pietà e di comprendere le sensazioni associa- 
te a ciascuno di questi stati. La Mente Destra non possie- 
de l'apparato cognitivo per operare queste distinzioni, 
quindi il suo stato di coscienza è più limitato. Vediamo 
alcuni esempi delle ridotte capacità dell'emisfero destro e 
quali ne sono le implicazioni sulla coscienza. 

1 pazienti con cervello diviso che non possiedono un 
emisfero destro capace di linguaggio mostrano una ridotta 
capacità di risposta a pattern di stimoli; si va dall’incapa- 
cità totale alla capacità di formulare con livelli di risposta 
superiori alla pura casualità semplici giudizi di uguaglian- 
za fra stimoli. Questi pazienti capaci di giudizi percettivi 
che non implicavano il linguaggio, erano però incapaci di 
formulare nell'emisfero destro un semplice giudizio ugua- 
le-diverso, quando il campione e lo stimolo-test erano la- 
teralizzati simultaneamente. Perciò, quando occorreva for- 
mulare un giudizio di uguaglianza su due figure presentate 
simultaneamente, l'emisfero destro falliva nel compito. 

Questo profilo minimale riguardo alle capacità contra- 
sta nettamente con quanto si osserva nei pazienti in cui 
l'emisfero destro ha capacità linguistiche. Un paziente, 
]J.W., che comprendeva il linguaggio e possedeva un ricco 
lessico nella metà destra del cervello — come era stato di- 
mostrato dai Peabody Picture Vocabulary Tests e da altri 
test speciali — fino a non molto tempo fa non era in grado 
di accedere al linguaggio dall'emisfero destro. I pazienti 
V.P. e P.S. erano in grado di capire e produrre il linguaggio 
da ciascuna metà del cervello. Questa capacità extra con- 
feriva forse all'emisfero destro una capacità maggiore di 
pensare e di interpretare gli eventi del mondo? 

Si è trovato che in entrambi i gruppi di pazienti l’emi- 
sfero destro offre una performance molto scarsa nel trarre 
inferenze semplici. Quando gli vengono mostrate una 
dopo l'altra due figure (per esempio, l'immagine di un 
fiammifero e di una catasta di legna), il paziente (ovvero, 


Come il cervello umano renda possibile l'esperienza cosciente re- 
sta un grande mistero. Gli scienziati stanno acquisendo sempre 
più conoscenze su come certe parti del cervello siano responsabili 
delle attività mentali e percettive. Nonostante i grandi progressi 
compiuti nello studio del contenuto dell'esperienza cosciente, la 
comprensione delle sue qualità soggettive è ancora molto scarsa. 

Il filosofo Colin McGinn (1991) ha affermato che, se la mente è 
un dispositivo biologico, allora non c'è alcuna certezza che riesca a 
concepire la risposta a tutti i quesiti che può porsi su se stessa. Sia- 


RIASSUNT 


il suo emisfero destro) non riesce a collegare i 
menti in una relazione causale e a scegliere il 
corretto (cioè, la figura di una catasta che bruci 
trapposta a quella di una catasta di legna e di 
chio di fiammiferi). In altri test si presentano 
all’emisfero destro delle brevi parole e il compito di 
getto consiste nell’inferire la relazione causale 
elementi lessicali, scegliendo la risposta tra sei 
opzioni che può vedere davanti a sé. In un ti, 
questo genere, parole come pin (spillo) e finger (( 
gono presentate visivamente all'emisfero destro, e | 
sposta corretta prevista è bleed (sanguinare). 
paziente (il suo emisfero destro) è in grado di ti 
associato lessicale con le parole presentate, non è 
grado di inferire che pin e finger portano a bleed. È 

Alla luce di questi risultati, è difficile immaginare d 
l'esperienza cosciente possa essere la stessa nei due 
sferi. Il destro non è in grado di compiere infe 
conseguenza la gamma di cose su cui può provare sei 
zioni è estremamente limitata. Il dominio di questo en 
sfero è soprattutto l’esperienza grezza, trattata in m 
scarno e disadorno. L'emisfero sinistro è costante 
quasi automaticamente, impegnato a catalogare le 
rienze, a trarre inferenze sulle loro cause, e a port 
avanti una miriade di altre attività cognitive. L'emisfi 
sinistro è occupato a distinguere le cose del mondo, il d 
stro si limita a monitorarle. 

Citando di nuovo John Updike (1989): 


«Esistono forse due tipi di persone: quelle per le quali il n 
esistere non è un problema, e quelle per le quali questo. 
problema insuperabile, una cancellazione oltraggiosa aa 
confronto ogni altra cosa, dall'indossare calzini spaiati all" 
causto nucleare, diventa irrilevante. Pervicacemente radicati 
questo terrore, in questa essenza irremovibile, cruciale per 
quanto la nostra sessualità, resistiamo a chi con stoico garbo, 
consola assicurandoci che supereremo la paura, che fin 
per diventare indifferenti e accettare, e per essere, come 
tempo, religiosamente impotenti. Come dice Unamuno ca 
toni di un bambino testardo, “Io non voglio morire - no. No 
voglio morire, e non voglio voler morire. Voglio vivere sem 
per sempre, per sempre. Voglio che questo ‘io’ viva, questo pi 
vero ‘io’ che io sono e che sento di essere qui e ora». 


mo esseri organici, non angeli, quindi alcune risposte 
essere inaccessibili alle risorse limitate del nostro cervello. Co 
per un ratto può essere impossibile apprendere che in un labii 
to deve girare a sinistra a ogni ramificazione che rappresenta un 
numero primo (il cervello di un ratto non può concepire la no 
ne di «numero primo»), così è possibile che gli esseri umani no 
riusciranno mai a capire perché da alcune forme di elaborazio 
delle informazioni scaturisca l'esperienza senziente, anziché ser 
plici input e output. Il ratto potrebbe pensare che sia stato Dioa 
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re il cibo nel labirinto, o può inventare qualunque tipo di ri- 
teoria sul perché quel cibo si trova lì — tutto perché non 
lede quel tipo di cervello capace di pensare in termini di nu- 
primi. In modo simile, gli uomini hanno inventato religioni e 
le e hanno continuato a girare in tondo, in lunghi giri vi- 
i, pontificando su queste questioni per migliaia di anni, senza 
alcun passo avanti. Ovviamente, McGinn era pronto ad am- 
che la sua teoria è difficilmente falsificabile, ma d'altra 
quasi tutto ciò che affermiamo sulla senzienza soffre dello 


Dualismo 
Funzionalismo 
Interprete 

Ipotesi del riferimento 
retrorso 

Materialismo 


Data la premessa fondamentale della concezione dualistica sul 
tema della coscienza, ovvero che l'esperienza cosciente travalichi 
Îl dominio delle scienze fisiche, come si può conciliare questa 
visione filosofica con l'indagine scientifica? Se la coscienza ha 
Una natura non fisica, allora presumibilmente non può essere 
misurata. Se non è possibile misurarla, come può essere studiata? 


E se Searle avesse ragione? Dovremmo liberarci sia del dualismo 
— che del materialismo, ignorare la nozione che la coscienza sia 
formata di molte componenti gerarchiche, e ricominciare tutto 
da capo? Motivate la vostra risposta. 


.Bì Sappiamo che con la pratica la nostra prestazione nell'eseguire 
un compito migliora (per esempio, nel guidare la macchina, 

nel leggere parole alla rovescia), e che spesso finiamo 

per eseguirlo in modo automatico, inconscio. Ma sappiamo anche 
che la pratica da sola non basta a provocare questo 
miglioramento. Che cos'altro succede? 


‘Ml Churchland, P. (1988). Matter and Consciousness, 
Cambridge, MA: MIT Press. 


 Dennett, D.C. (1991). Consciousness Explained. Boston: 
Little, Brown. [Trad. it.: Coscienza, Rizzoli, Milano, 1993.) 


® Gazzaniga, M.S. (1995). Consciousness and the Cerebral 
Hemispheres. In M.S. Gazzaniga (a cura di), The Cognitive 
Neurosciences (pp. 1391-1399), Cambridge, MA: MIT Press, 
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stesso problema: non è falsificabile, all'attuale livello di sviluppo 
della conoscenza umana 

Noi riteniamo che quello che generalmente viene chiamato 
«problema della coscienza» racchiuda in sé una miriade di altri 
problemi. Questioni come l'accesso, l'autocoscienza, l'attenzio- 
ne, la percezione, la salienza e la storia personale sono invece 
tutte aggredibili e la ricerca odierna sta gettando su di esse nuo- 
va luce. Lo studio dell'esperienza cosciente è centrale per la com- 
prensione della mente. 


Mentalismo Soggettività 
Microstimolazione Sottosoglia 
Percezione subliminale Stimolo mascherante 
Processi inconsci Teoria della mente 
Qualia Visione cieca 
Senzienza 


MI Poiché soffrono di un deficit della coscienza visiva, i soggetti 
affetti da blindsight sono spesso considerati casi paradigmatici per 
le ricerche sulla coscienza. Che cosa c'è di sbagliato in questo 
approccio? Lo studio dei deficit di coscienza nel cervello 
danneggiato può davvero dirci qualcosa sulla coscienza nel 
cervello intatto? Motivate la vostra risposta. 


Ml Ese Libet avesse ragione? Viviamo davvero 500 ms nel passato? 
Se è così, controlliamo davvero le nostre azioni oppure stiamo solo 
reagendo meccanicamente per poi interpretare a posteriori 
il nostro comportamento? Come si accorda questa teoria con 
quella, proposta da Gazzaniga, dell'interprete nell'emisfero 
sinistro, la cui presenza è stata dimostrata nei pazienti con cervello 
diviso (si veda anche il Capitolo 10)? 
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ABR D> Risposta uditiva del tronco encefalico. 

Accesso lessicale (/exica! access) Il processo con cui gli input 
percettivi attivano nel lessico mentale le informazioni riguar- 
danti le parole, comprese le informazioni semantiche e sintat- 
tiche. 

Acquisizione (acquisition) La registrazione degli input nei buf- 
fer sensoriali [memorie di transito] e le varie fasi dell'analisi 
sensoriale. 

Acromatopsia (achromatopsia) Disturbo che colpisce selettiva- 
mente la percezione dei colori, dovuto a una o più lesioni del 
sistema nervoso centrale, tipicamente nella via ventrale della 
corteccia visiva. Nell’acromatopsia il deficit a carico della per- 
cezione dei colori è molto più grave di quello a carico della 
percezione della forma. I colori, se percepiti, tendono a essere 
attenuati. 

Adattamento (adaptation) Si dice di ogni caratteristica che 
contribuisce alla fitness di un essere vivente. 

Afasia (aphasia) Disturbo del linguaggio, conseguente a una 
lesione o a una malattia cerebrale. 

Afasia di Broca (Broca's aphasia) La prima forma di afasia sco- 
perta e forse la meglio studiata, caratterizzata da difficoltà di 
eloquio in assenza di deficit gravi della comprensione. Questi 
afasici possono avere problemi anche a comprendere in modo 
completo frasi con struttura grammaticale complessa. 

Afasia di conduzione (conduction aphasia) Forma di afasia rite- 
nuta una sindrome da disconnessione. Può verificarsi in segui- 
to a un danno al fascicolo arcuato, la via che collega l'area di 
Wernicke all'area di Broca, per cui si interrompono le connes- 
sioni tra le aree posteriori e anteriori del linguaggio. 

Afasia di Wernicke (Wemnicke's aphasia) Disturbo del linguag- 
gio causato in genere da lesioni alle regioni posteriori dell’emi- 
sfero sinistro; porta a deficit nella comprensione del linguaggio. 
Affettivo (affective) Che ha una dimensione emozionale posi- 
tiva o negativa, non neutro. 

Aggressività (aggression) Espressione socialmente inadeguata 
dell’emozione, contrassegnata dall'intenzione di dominare o di 
controllare le azioni di un altro individuo tramite un assalto 
verbale o un'aggressione fisica. 

Agnosia (agnosia) Sindrome neurologica in cui i disturbi del 
riconoscimento percettivo non possono essere attribuiti a de- 


ficit dei processi sensoriali di base. Può essere limitata 
sola modalità sensoriale, per esempio quella visiva oppi 
uditiva. 

Agnosia appercettiva (apperceptive agnosia) Forma di 
(perdita della capacità di interpretare gli stimoli) associata. 
ficit nel funzionamento delle analisi percettive di ordine si 
riore. Un paziente con agnosia appercettiva può rico 
oggetto quando lo vede da una prospettiva molti 
quando l'oggetto è orientato in modo insolito, oppure è 
zialmente occultato da ombre, il riconoscimento diventa | 
to problematico. 

Agnosia associativa (associative agnosia) Forma di agn 
(perdita della capacità di interpretare gli stimoli) in cui i 
ziente ha difficoltà a collegare le rappresentazioni p 
con la conoscenza a lungo termine dei percetti. Per 
paziente può essere in grado di riconoscere che due immaj 
si riferiscono allo stesso oggetto, tuttavia mostra di non sa 
a che cosa quell'oggetto può servire né dove lo si può 
Agnosia integrativa (integrative agnosia) Forma di a 
sociata con deficit nel riconoscimento degli oggetti, 
l'incapacità di raggruppare e integrare le varie compone! 
un intero coerente. I pazienti che soffrono di questo d 
sono in grado di riprodurre fedelmente disegni degli ogge 
ma il loro percetto è costituito di parti o contorni isolati è 
sgiunti. 

Agnosia visiva (visual agnosia) Disturbo della pe 
cui il deficit è limitato alla modalità sensoriale visiva. 
gnosia visiva il paziente riesce relativamente bene a perci 
proprietà degli oggetti come il colore, la forma o il movimet 
tuttavia non riesce a riconoscerli 0 a identificarne l'uso. 
Agrammatismo (agrammatie aphasia) Difficoltà nel 
e/o nel capire la struttura delle frasi. Si osserva in pazii 
brolesi il cui eloquio è composto soltanto di termini 
mentre manca di quelli funzionali, come gli articoli detem 
tivi e indeterminativi. 
Akinetopsia (akinetopsia) Disturbo selettivo della pet 
del movimento, dovuto a una o più lesioni del sistema nei 
centrale. I pazienti affetti da akinetopsia non hanno una pi 
zione continua e regolare del movimento dello stimolo, gèi 
rato o da un altro oggetto o dal proprio movimento intrin 
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i casi più gravi, il movimento può essere semplicemente in- 
osservando che la posizione degli oggetti nell'ambiente è 
nbiata nel tempo, come se i pazienti ricostruissero la dina- 
ica di un movimento a partire da una serie di fermi-immagi- 
in successione. 
sia (alexia) Sindrome neurologica in cui va perduta la ca- 
cità di leggere. Spesso è detta alessia acquisita, per indicare 
in genere deriva da un disturbo neurologico, come un ic- 
che interessa la regione occipito-parietale dell'emisfero si- 
tro. Invece il termine dislessia si riferisce ai problemi di let- 
che possono manifestarsi nell'età evolutiva. 
(allele) Sono così chiamate le forme alternative dei 
li; sono composte di una molecola organica complessa, l'a- 
o deossiribonucleico (DNA). 
dala (amygdala) Gruppi di neuroni situati anteriormente 
ampo nel lobo temporale mediale, coinvolti nell’ela- 
zione dell’emozione. 
ll (amobarbital)  Barbiturico usato per produrre una 
pida e breve anestesia. 
grammaticale (parsing) L’'immediata assegnazione del- 
[struttura sintattica alle parole, man mano che si presentano. 
o (learning) Il processo con cui vengono acqui- 
nuove informazioni. 
o hebbiano (Hebbian learning) Teoria secondo la 
, se una cellula riceve contemporaneamente un input de- 
lole e uno forte, la sinapsi debole diventa più forte. La teoria 
va il suo nome da Donald Hebb, il quale propose questo 
ismo per spiegare come la forza delle connessioni fra 
uroni, modificandosi, porti a immagazzinare in memoria le 
formazioni. 
(apraxia) Sindrome neurologica caratterizzata dalla 
erdita di abilità o intenzionalità nei movimenti, che non può 
ere attribuita a debolezza 0 a problemi nell’innervazione dei 
iuscoli. È il prodotto di lesioni alla corteccia cerebrale, solita- 
ente all'emisfero sinistro. 
del discorso (apraxia of speech) 
lare le parole. 
ideativa (ideutiona! apraxia) Grave forma di aprassia 
cui viene a mancare la consapevolezza del fine di una certa 
. Per esempio, il paziente può non comprendere l'uso 
Ù ‘0 di un attrezzo, anche se è ancora capace di produrre il 
movimento necessario. 
rassia ideomotoria (ideomotor apraxia) Forma di aprassia in 
ui il paziente ha difficoltà a eseguire correttamente l’azione 
oluta. A differenza dei pazienti affetti da aprassia ideativa, 
che soffrono di aprassia ideomotoria sembrano avere 
n'idea generale su come dovrebbe essere eseguita l’azione e 
ne usare gli attrezzi, ma non riescono a coordinare i movi- 
iti in modo tale da produrre un'azione coerente. 
motoria supplementare (supplementary motor area) Area 
secondaria, che include l'aspetto mediale dell’area 6 di 
odmann, situata subito davanti alla corteccia motoria prima- 
tia. L'area motoria supplementare svolge un ruolo importante 
‘produzione delle sequenze di movimenti, in particolare 
| quelle bene apprese. 
MT (area MT) Regione della corteccia visiva che contiene 
altamente sensibli al movimento. L'area MT fa parte 
via dorsale, che si ritiene svolga un ruolo importante non 
olo nella percezione del movimento, ma anche nella rappre- 
tazione dell'informazione spaziale. 


Difficoltà nel pronun- 


Aree corticali visive (cortica! visual areas) Aree della corteccia 
visiva identificate in base alle loro diverse mappe retinotopi- 
che. Le aree sono specializzate nella rappresentazione di parti- 
colari informazioni riguardanti lo stimolo; attraverso l'integra- 
zione della loro attività, forniscono la base neurale per il com- 
portamento guidato dalla visione. 

Aree extrastriate (extrastriate) Le aree visive che giacciono al 
di fuori della corteccia striata (l'area 17 di Brodmann, o cortec- 
cia visiva primaria); sono considerate aree visive secondarie 
poiché, direttamente o indirettamente, ricevono input dalla 
corteccia visiva primaria. 

Aree omotopiche (homotopic areas) Aree che occupano posi- 
zioni corrispondenti nei due emisferi. 

Ascolto dicotico (dichotic listening) L'ascolto simultaneo di un 
messaggio differente con ciascun orecchio. 

Ascolto dicotico, compito di >> Compito di ascolto dicotico. 
Asimmetrie funzionali (functional asymmetries) La limitata co- 
municazione fra i vari sistemi visivi entro emisfero. 
Associazionismo (associationism) La teoria secondo cui il corso 
dello sviluppo mentale di una persona è determinato dall’inte- 
ro complesso delle sue esperienze. 

Assone (axon) Il prolungamento di un neurone lungo il quale 
vengono trasmessi i potenziali d'azione e le cui terminazioni 
prendono contatto con altri neuroni mediante sinapsi. 

Atassia ottica (optic ataxia) Sindrome neurologica in cui il pa- 
ziente ha grande difficoltà a servirsi delle informazioni visive 
per guidare le proprie azioni, benché la sua capacità di ricono- 
scere gli oggetti sia intatta. È associata alle lesioni al lobo parie- 
tale. 

Attenzione automatica (reflexive attention) L'orientamento 
dell'attenzione indotto da effetti bottom-up, ovvero guidati dal- 
lo stimolo, come quando la nostra attenzione è catturata da un 
lampo di luce alla periferia del campo visivo. È detta anche at- 
tenzione esogena. 

Attenzione basata sugli oggetti (object-based attention) La teo- 
ria secondo cui, all'atto della selezione, i processi dell'attenzio- 
ne agiscono sulle rappresentazioni degli oggetti. 

Attenzione esogena |> Attenzione automatica. 

Attenzione nascosta (covert attention) La capacità di dirigere 
l’attenzione senza evidenti (overt) modificazioni o cambiamen- 
ti nei recettori sensoriali. Si ha, per esempio, quando si presta 
attenzione a una conversazione senza girare gli occhi e la testa 
verso le persone che stanno parlando. 

Attenzione selettiva (selective attention) La capacità di concen- 
trarsi su un sottoinsieme di input sensoriali, pensieri o azioni e 
di ignorarne altri allo stesso tempo. L'attenzione selettiva può 
essere distinta dall’attenzione non selettiva, che comprende il 
semplice arousal comportamentale (cioè lo stato generale di 
maggiore o minore attenzione). 

Attenzione spaziale (spatia! attention) Attenzione selettiva ba- 
sata sulla posizione nel mondo sensoriale. Per esempio, l’atten- 
zione visuo-spaziale è l'attenzione concentrata su una certa lo- 
cazione spaziale, mentre simultaneamente se ne ignora un’altra. 
Attenzione volontaria (voluntary attention) L'atto voluto, in- 
tenzionale, del focalizzare l'attenzione su una certa fonte di in- 
put, flusso di pensieri o azioni. 

Autoconoscenza (self-knowledge) La capacità della persona di 
accedere a precise informazioni sullo stato che vive al presente 
© che ha esperito in passato. 

Balint, sindrome di > Sindrome di Balint. 
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Barriera ematoencefalica (BEE o BBB, da blood-brain barrier) 
Barriera fisica formata dai pedicelli degli astrociti, che si inter- 
pone fra le pareti dei vasi sanguigni e i tessuti cerebrali. Limita 
i materiali che possono passare dal sangue ai neuroni del siste- 
ma nervoso. 

B D> Barriera ematoencefalica. 

BEE D> Barriera ematoencefalica. 

Behaviorismo > Comportamentismo. 

Benefici (benefits) I miglioramenti nella prestazione o nelle ri- 
sposte fisiologiche derivanti dall’attenzione selettiva. 

BOLD, effetto D> Effetto dipendente dal livello di ossigenazio- 
ne del sangue. 

Bradicinesia (bradykinesia) Sintomo del morbo di Parkinson, 
caratterizzato da grande lentezza nell'avviare e completare | 
movimenti. Un paziente con bradicinesia ha evidenti difficoltà 
nell'infondere energia ai propri movimenti. 

Broca, afasia di D> Afasia di Broca. 

Bulbo 0 midollo allungato (medulla) Detto anche mielencefalo, 
è la porzione più caudale del tronco encefalico. Si continua nel 
midollo spinale; a livello dorsale contiene importanti gruppi 
nucleari, noti come nucleo gracile e nucleo cuneato, che tra- 
smettono al cervello le informazioni somatosensoriali prove- 
nienti dal midollo spinale; ventralmente contiene i tratti pira- 
midali, formati dalle proiezioni discendenti dal cervello al mi- 
dollo spinale. Il bulbo è la sede di importanti nuclei motori e 
sensoriali. 

Cambio di compito (task-switchirg) Metodo sperimentale usa- 
to per studiare i processi coinvolti nel passare da uno scopo a 
un altro, un'importante caratteristica del comportamento fles- 
sibile. In questi studi i partecipanti si alternano fra due o più 
compiti, consentendo allo sperimentatore di osservare i proces- 
si coinvolti nel trovare un nuovo scopo, nello scartarne uno 
vecchio e nello stabilirsi di un nuovo set di condizioni stimolo- 
risposta. 

Campo aggregato, teoria del [> Teoria del campo aggregato. 
Campo recettivo (receptive field) L'area dello spazio esterno in 
cui lo stimolo deve apparire perché sia attivata la cellula corri» 
spondente. Per esempio, le cellule nella corteccia visiva rispon- 
dono agli stimoli che compaiono in una limitata regione dello 
spazio. Oltre che per la posizione spaziale dello stimolo, queste 
cellule possono essere selettive per altre sue caratteristiche, 
come la forma 0 il colore. Anche le cellule della corteccia uditi- 
va hanno campi recettivi; il tasso di scarica di queste cellule 
aumenta quando il suono viene dalla regione dello spazio cor- 
rispondente al campo recettivo della cellula. 

Canali ionici (ion channels) Formati da proteine transmembra- 
na che generano pori, sono i passaggi nello spessore della 
membrana attraverso i quali possono passare gli ioni (atomi ca- 
richi in soluzione) di sodio, potassio e cloro (Na*, K* e CI). 
Capacità limitata (!imited capacity) Il concetto secondo il qua- 
le i vari stadi di elaborazione dell’informazione hanno una ca- 
pacità finita, rispetto alla quantità di materiali che possono 
elaborare; ciò rende necessaria la selezione delle informazioni 
da parte del sistema, in modo da fare accedere alle fasi successi- 
ve dell’elaborazione solo le informazioni che hanno priorità 
più alta. 

Carattere D> Tratto. 

Cellule gliali (glia! cells) Chiamate anche cellule della neuro- 
glia, o semplicemente glia, costituiscono l’altro tipo di cellule 
del sistema nervoso. Sono molto più numerose dei neuroni, 


forse dieci volte di più, e possono rappresentare più 
del volume del cervello. Tipicamente queste cellule no 
no la trasmissione dei segnali nervosi, tuttavia senza di| 
funzionalità dei neuroni diminuirebbe drasticamente. | 
Cellule gliali radiali (radia! glia) Speciali cellule della 
corate a un'estremità alla zona ventricolare e, all'altra 
mità, alla superficie corticale. Durante la corticogenesi 
le neuronali migratorie (migrating neurons) «strisciano» 
queste cellule gliali, che fungono da impalcatura, 
Cellule singole, registrazione di |> Registrazione di 
gole. 

Cervelletto (cerebellum) Noto anche come «piccolo 
è una struttura altamente circonvoluta, localizzata dorsali 
al tronco encefalico a livello del ponte. Il cervelletto: 
connesso (direttamente o indirettamente) con numero 
ture corticali e subcorticali, con il tronco encefalico e il 
lo spinale; svolge un ruolo importante in vari aspetti 
coordinazione motoria, aspetti che vanno dalla 
movimenti intenzionali e di destrezza. 

Cervello diviso, ricerca sul |> Ricerca sul cervello diviso! 
Citoarchitettura (cytoarchitectonics) Le differenze tra lei 
delle diverse regioni del cervello. 

Codifica (encoding) L'elaborazione delle inform ioiF 
gresso, in modo da immagazzinarle in memoria; p 
due stadi: l'acquisizione e il consolidamento. 
Collicolo superiore (superior colliculus) Struttura visiva si 
ticale, localizzata nel mesencefalo. Riceve input dalla 
è interconnessa con sistemi corticali e subcorticali. Ha wi 
fondamentale nei processi visuo-motori e forse è coim 
la componente inibitoria dell’orientamento attenzioi 
matico. 

Collo di bottiglia (bottleneck) Stadio dell’elabo î 
non tutti gli input possono accedere o che non tutti La 
possono superare. 
Commessura (commissure) Tratto di sostanza bianca che pa 
trasversalmente dal lato sinistro al destro del SNC, o vic 
Competizione pilotata, modello della [> Modello della ai 
tizione pilotata. A 
Compito di ascolto dicotico (dichotic listening task) 
uditivo nel quale due messaggi tra loro in competizioi 
presentati simultaneamente, uno per ciascun orecchio, ei 
getto deve cercare di riferirli entrambi. Le proiezioni 
da ciascun orecchio vengono presumibilmente soppi | 
do un messaggio sopraggiunge dalla via controlaterale, di 
dall'altro orecchio. 
Compito di interferenza (flanker task) Compito compo 
mentale che misura gli effetti dell'attenzione selettiva spaz 
verso uno stimolo, valutando, in base all'aumento dei ten 
reazione, l'interferenza dovuta a distrattori che fianch 
il target. I distrattori non richiedono una risposta poiché si 
vano in posizioni che devono essere ignorate, tuttavia pi 
tano caratteristiche che imporrebbero una risposta differ 
da quella richiesta dal target. 
Compito di ricerca visiva (visual search task) Compito comp 
tamentale utilizzato per indagare i processi coinvolti nella p 
cezione visiva e nell’attenzione, La rapida discriminazii 
target dai distrattori è stata usata per identificare i processi | 
damentali della percezione. 
Compito di risposta ritardata (de/ayed-response task) Test 
cui la risposta corretta deve essere prodotta dopo un peri 
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ni secondi di ritardo. Questi compiti richiedono il corretto 
zionamento della memoria di lavoro, perché l’animale o la 
ia devono trattenere in memoria per tutto il periodo del 
0 una traccia (record) dell'informazione relativa allo sti- 


an ntismo 0 behaviorismo (behaviorism) La teoria 

E sostiene che i fattori primari dello sviluppo mentale sono 
Ambiente e l'apprendimento, e che le persone dovrebbero es- 
Estudiate tramite l'osservazione dei loro atti esteriori. 

p lento guidato dallo stimolo (stimulus driven behavior) 
comportamento è detto «guidato dallo stimolo» se è detta- 
*dal contesto ambientale e non tiene conto degli scopi gene 
ili della persona o dell'animale. Per esempio, una persona con 
lesione alla corteccia prefrontale potrebbe bere dal bicchie- 
che le viene messo davanti, pur non avendo sete. 

orta orientato a un fine (goal-oriented behavior) 

amento che ci permette di interagire col mondo in 

odo utile. 1 fini rispecchiano il punto d'incontro tra i nostri 
deri (ovvero le nostre pulsioni interne) e il contesto am 
Nientale presente. 
mento perseverativo (perseveration) Tendenza alla 
terazione, cioè a produrre una particolare risposta, in prove 
Ccessive, anche quando il contesto è cambiato, per cui la ri- 
Sosta non è più appropriata. Si osserva comunemente nei pa- 
enti con danni prefrontali; si ritiene che rifletta una perdita 
controllo inibitorio. 
izione delle emozioni (emotion communication) La tra- 
issione dei propri sentimenti ad altre persone attraverso l'e- 
pressione facciale e i toni emozionali del discorso, e la com- 
ione dei sentimenti degli altri attraverso la corretta inter- 
ione delle loro espressioni facciali e dei toni del discorso. 

izio ento della paura (fear conditioning) Apprendi- 
ento în cui uno stimolo neutro acquisisce proprietà aversive 
virtù del suo essere abbinato a un evento aversivo, 
izione, afasia di |> Afasia di conduzione. 
izione elettrotonica (electrotonic conduction) Flusso passi- 
vo di corrente attraverso i neuroni, che accompagna le correnti 
ttriche attivate. 

7 saltatoria (saltatory conductioni La modalità di 
tonduzione nei neuroni mielinici, in cui i potenziali d'azione 
I l'assone si generano soltanto nei nodi di Ranvier. Nel 
pagarsi il potenziale d'azione pare saltare di nodo in nodo; 
la qui l'attributo di «saltatoria». 


presente nelle informazioni relative allo stimolo. È stata 
avanzata l'ipotesi che il giro del cingolo anteriore controlli il li- 
ello del conflitto di risposta e moduli l'elaborazione nei siste- 
ni attivi quando tale livello è alto. 

esterno al gruppo (out-group comparison)  Confron- 
bilire le relazioni filogenetiche tra specie animali dif- 


to per stal 
ferenti. 

| Consolidamento (consolidation) Il processo col quale le rappre- 
sentazioni in memoria si rafforzano col tempo. Si ritiene che 
comporti cambiamenti nel sistema cerebrale che prende parte 
all'immagazzinamento delle informazioni. 

Controllo da posizione finale (endpoint control) Ipotesi secon- 
do cui i movimenti vengono programmati in relazione alla po- 
sizione finale desiderata. L'idea alla base di questi modelli è 
che la rappresentazione motoria sia incentrata sulla posizione 


finale che gli arti devono assumere per realizzare lo scopo del 
movimento. 
Controllo inibitorio (inhibitory control) L'ipotesi secondo cui 
un aspetto delle funzioni esecutive consiste nella regolazione 
delle azioni, tramite l’attiva inibizione della tendenza a produr- 
re risposte abituali 0 reazioni automatiche dettate dall’ambien- 
te. Si presume che una perdita di controllo inibitorio sia alla 
base della tendenza di alcuni pazienti con lesioni prefrontali a 
produrre comportamenti socialmente non appropriati. 
Corea di Huntington (Huntington's disease) Malattia degenera- 
tiva di origine genetica; la patologia primaria consiste nell’atro- 
fia dello striato (nuclei del caudato e del putamen) nei gangli 
della base, Fra i sintomi principali vi sono movimenti impac- 
ciati, problemi di equilibrio e la presenza di movimenti invo- 
lontari della testa e del tronco. Inoltre si manifestano deficit 
cognitivi, che col tempo si aggravano. 
Corpo calloso (corpus callosum) Sistema di fibre composto di 
assoni che collegano reciprocamente la corteccia dei due emi- 
sferi cerebrali. 
Corpo calloso, splenio del > Splenio del corpo calloso. 
Corteccia cerebrale (cerebral cortex) La regione mantellare, 
composta da strati di neuroni, che ricopre il prosencefalo. 
Consiste di suddivisioni neuronali (aree) connesse con altre 
aree corticali, strutture subcorticali e il cervelletto. 
Corteccia di associazione (association cortex) La porzione di 
neocorteccia che non è strettamente sensoriale o motoria, ma 
riceve input da molteplici modalità sensomotorie, 
Corteccia motoria primaria (primary motor cortex) Regione del- 
la corteccia cerebrale situata lungo il margine anteriore del sol- 
co centrale e del giro precentrale che formano l’area 4 di Brod- 
mann. Alcuni degli assoni provenienti dalla corteccia motoria 
primaria costituiscono gran parte del tratto cortico-spinale, 
mentre altri proiettano alle regioni corticali e subcorticali coin- 
volte nel controllo motorio. La corteccia motoria primaria con- 
tiene una rappresentazione somatotopica del corpo. 
Corteccia orbitofrontale (orbitofrontal cortex). Regione cerebra- 
le le cui funzioni principali riguardano l'elaborazione delle 
emozioni. 
Corteccia prefrontale (prefrontal cortex ) Partecipa agli aspet- 
ti superiori del controllo motorio e alla pianificazione ed ese- 
cuzione degli atti comportamentali; forse partecipa soprattut- 
to ai compiti che richiedono l'integrazione di informazioni 
nel tempo, ovvero che implicano i meccanismi della memo- 
ria di lavoro. La corteccia prefrontale ha tre o più aree prin- 
cipali, così definite nelle descrizioni dell'anatomia macrosco- 
pica del lobo frontale: corteccia prefrontale dorsolaterale, giro 
del cingolo anteriore e regioni frontali mediali, corteccia or- 
bitofrontale. 
Corteccia prefrontale laterale (/atera! prefrontal cortex) La re- 
gione della corteccia cerebrale situata anteriormente all'area 6 
di Brodmann, lungo la superficie laterale, Questa regione è sta- 
ta implicata in varie funzioni esecutive, come Ja selezione della 
risposta e la memoria di lavoro. 
Corteccia premotoria (premotor cortex) Area motoria seconda- 
ria che include la parte laterale dell’area 6 di Brodmann, subito 
davanti alla corteccia motoria primaria. Alcuni neuroni della 
corteccia premotoria proiettano al tratto cortico-spinale, ma 
molti altri terminano sui neuroni della corteccia motoria pri- 
maria e contribuiscono a pianificare il movimento da eseguire. 
Corteccia striata > Corteccia visiva primaria. 
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Corteccia visiva primaria (primary visual cortex) La porzione 
mediale del lobo occipitale; costituisce la prima stazione rice- 
vente, a livello della corteccia, per gli assoni provenienti dall’L- 
GN del talamo. Per indicare quest'area si usano vari termini, 
tra cui area 17 di Brodmann, V1 e corteccia striata. Quest'ultimo 
termine deriva dalla regolare organizzazione citoarchitettonica 
di questa regione, la quale le conferisce un aspetto a strie. 
Corticogenesi (corticogenesis) La formazione della corteccia 
durante lo sviluppo ontogenetico. È il processo con cui i neu- 
roni si formano, vengono determinati a diventare un certo tipo 
o classe di neuroni e, sulla base di tale determinazione, vanno 
a posizionarsi nella locazione anatomica corretta. 

Coscienza (consciousness) La capacità umana di assegnare sen- 
sazioni a capacità mentali specializzate (per esempio, pensare, 
provare sentimenti e parlare). 

Coscienza d'accesso (access-consciousness) Il concetto secondo 
cui il cervello limita l'ingresso nella sfera della consapevolezza 
soltanto alle informazioni rilevanti per il processo di elabora- 
zione in corso. 

Costanza dell'oggetto (object constancy) La capacità di ricono- 
scere le proprietà invarianti di un oggetto in una vasta gamma 
di contesti differenti. Per esempio, anche se la grandezza del- 
l'immagine retinica cambia drasticamente mentre guardiamo 
un'automobile che si allontana, la nostra percezione è che la 
grandezza dell'auto rimanga la stessa. Analogamente, siamo in 
grado di riconoscere che un oggetto è lo stesso anche se lo ve- 
diamo da prospettive molto diverse. 

Cromosoma (chromosome) Struttura composta di acidi nucleici 
e proteine, presente all'interno del nucleo cellulare; contiene il 
materiale genetico (DNA) di un organismo. 

Deafferentazione (deafferentiation) Condizione in cui i segnali 
sensoriali provenienti da un arto, o afferenti, sono bloccati e 
non riescono a raggiungere il sistema nervoso centrale. A volte 
questa condizione viene volutamente generata in animali da 
esperimento, recidendo la radice dorsale del midollo, cioè la 
via attraverso cui le informazioni arrivano dagli arti al midollo 
spinale. Questa condizione può colpire anche soggetti umani, 
in conseguenza di un danno ai nervi periferici. 

Deficit categoria-specifici (category-specific deficits) Deficit del 
riconoscimento limitati a certe classi di oggetti. Anche se rari, 
esistono casi documentati di danno selettivo alla capacità di ri- 
conoscere gli esseri viventi, a fronte di una prestazione quasi 
normale nel riconoscere gli oggetti inanimati. Questi deficit 
sono utili per sviluppare modelli dell’organizzazione cerebrale 
delle conoscenze percettive e semantiche. 

Dendriti (dendrites) 1 grandi processi neuronali, a forma di ar- 
borizzazioni, che ricevono gli input da altri neuroni a livello di 
particolari siti detti sinapsi. 

Determinazione e differenziamento dei neuroni (neurona! deter- 
mination and differentiation) La specificazione del tipo neuro- 
nale durante lo sviluppo ontogenetico. Le cellule nervose, deri- 
vanti da precursori cellulari non differenziati, devono assumere 
il fenotipo appropriato per quello che sarà il loro ruolo defini- 
tivo nel sistema nervoso. 

Diaschisi (diaschisis) L'idea che il danno in una regione del 
cervello possa generare problemi in un'altra. 

Dislessia > Alessia. 

Dispositivo di assemblaggio generativo (GAD, da generative as- 
sembling device) Dispositivo capace di generare rappresentazio- 
ni complesse a partire da un repertorio ridotto di unità primarie. 


Dissociazione doppia (double dissociation) Metodo usato. 
sviluppare modelli funzionali dei processi mentali e/o 
Per dimostrare una doppia dissociazione sono ne 
no due gruppi di soggetti e due compiti. Nella ricerca neu 
cologica si parla di doppia dissociazione quando un gi 
mostra un deficit in uno dei compiti e il secondo grup 
l’altro compito. Negli studi di neuroimmagine si parla di; 
pia dissociazione quando una certa manipolazione 
le modifica il quadro di attivazione in una regione net 
mentre una manipolazione differente lo modifica in 
regione neurale. Le doppie dissociazioni costituiscono una pi 
va molto forte a favore del fatto che le differenze di 
osservate fra i due gruppi riflettano differenze funzio 
tosto che una disuguaglianza di sensibilità tra i due compiti 
Dissociazione singola (single dissociation) Metodo eg 
per sviluppare modelli funzionali dei processi mentali e/o 
rali. Per essere dimostrata, una dissociazione singola richi 
almeno due gruppi è due compiti. Si ha una di 
gola quando i gruppi differiscono rispetto alla p 
un compito ma non nell'altro. Le dissociazioni singole 
scono una prova debole a favore di una speciali 
zionale, poiché è possibile che i due compiti non 
stessa sensibilità alle differenze tra i due gruppi. 
Dottrina del neurone (neuron doctrine) La teoria secondo a 
funzioni cerebrali sono dovute all'attività sincronizzata di, 
roni indipendenti. 

Dualismo (dualism) Uno dei principali approcci fil 
problema della coscienza, secondo il quale mente e cei 
sono due fenomeni distinti. Ne esistono diverse 
dualismo tradizionale, il dualismo delle proprietà, l'epi 
nismo, il dualismo interazionista. 

Dura madre (dura mater) 1 densi strati di fibre collag 
circondano il cervello e il midollo spinale. ij 
Ectoderma (ectoderm) Foglietto embrionale dal quale, du 
lo stadio di blastula, si forma l’ectoderma neurale che p 
allo sviluppo del sistema nervoso. 

EEG D> Elettroencefalogramma. 

Effetto BOLD |> Effetto dipendente dal livello di ossigi 
del sangue. 

Effetto di lateralizzazione (laterality effect) Risultato spe 
tale indicante che una funzione cognitiva, o un certo comp 
tamento, dipende soprattutto dall'attività in uno dei due e 
sferi (il destro oppure il sinistro). î 
Effetto di posizione seriale (seria! position effect) Indica la 
gliore prestazione nel ricordare gli item che si trovano all 
zio e alla fine di una lista, due effetti noti, rispettivam 
come «effetto di priorità» (primacy effect) ed «effetto di recen 
(recency effect). 

Effetto dipendente dal livello di ossigenazione del 
fetto BOLD, da blood oxygenation level dependent effect) 
globina trasporta l'ossigeno nel sangue [ossiemoglobina]; 
guito all'assorbimento dell'ossigeno da parte dei tessuti, 
sforma in emoglobina deossigenata [o desossiemoglobi 
moglobina deossigenata è più sensibile, o paramagi 
l'ossiemoglobina. | sensori magnetici di un apparecchio p 
visualizzazione con la risonanza magnetica (MRI) misi 
variazioni del rapporto tra i livelli ematici di emoglobina 
nata e deossigenata, ovvero quello che viene chiamato «segt 
BOLD». Nelle regioni neurali attive questo rapporto au 
poiché aumenta l’afflusso di sangue al tessuto in attività. 
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Effettore (effector) Qualunque parte del corpo capace di movi- 
mento, come le braccia, le dita o le gambe. 

Elaborazione analitica (analytic processing) Analisi percettiva 
che mette in evidenza gli elementi costitutivi di un oggetto. La 
lettura è ritenuta un tipico esempio di elaborazione analitica, 
in quanto il riconoscimento delle parole richiede l’analisi di al- 
meno alcune delle lettere componenti. 

Elaborazione concorrente (corcurrent processing) L'ipotesi se- 
condo cui l'analisi all'interno dei sistemi percettivi del cervello 
coinvolge un insieme di sistemi specializzati. Questi sottosiste- 
mi potrebbero operare in parallelo, estraendo le varie proprietà 
dello stimolo, ma anche interagire in stadi diversi in modo tale 
che la loro attività converga in un percetto coerente. 
Elaborazione olistica (holistic processing) Analisi percettiva in- 
centrata soprattutto sulla forma globale di un oggetto. Si sup- 
pone che la percezione delle facce sia l'esempio migliore di ela- 
borazione olistica, in quanto il riconoscimento del volto di 
una persona sembra essere basato sulla combinazione delle di- 
verse caratteristiche facciali, piuttosto che sul riconoscimento 
delle singole caratteristiche. 

Elettroencefalografia (EEG) (electroencephalography) Tecnica 
per misurare l’attività elettrica del cervello. Di solito implica la 
registrazione dell'attività elettrica di superficie mediante elet- 
trodi posizionati sul cuoio capelluto, benché possa essere misu- 
rata anche direttamente sulla superficie della corteccia. Il se- 
gnale EEG include sia variazioni endogene dell'attività elettri- 
ca, sia variazioni innescate da eventi specifici (per esempio, sti- 
moli o movimenti). 

Eliminazione di sinapsi (syapse elimination) Il processo di eli- 
minazione di una parte dei contatti sinaptici fra neuroni che si 
verifica durante lo sviluppo ontogenetico, anche dopo la na- 
scita. 

Emiplegia (hemiplegia) Condizione neurologica caratterizzata 
dalla perdita dei movimenti volontari su un lato del corpo. È 
dovuta tipicamente a un danno del tratto cortico-spinale, pro- 
dotto o da lesioni alla corteccia motoria o da lesioni alla so- 
stanza bianca che distruggono le fibre discendenti. 

Emozione (emotion) Risposta affettiva (positiva o negativa) 
mentale, che può trovare espressione anche a livello fisico (per 
esempio, con un cambiamento nella frequenza cardiaca, nell'e- 
spressione facciale o nel discorso). 

Emozioni, comunicazione delle >> Comunicazione delle emo- 
zioni. 

Empirismo (empiricism) L'idea che ogni conoscenza derivi dal- 
l’esperienza sensoriale. 

Ereditabile (heritable) Che può essere ereditato ovvero tra- 
smesso alle generazioni successive, 

ERN, risposta D> Negatività correlata all'errore. 

ERP D> Potenziale evento-correlato. 

Esattamento (exaptation) Il processo attraverso cui una strut- 
tura che assolve una funzione particolare viene cooptata per 
assolvere una funzione molto diversa. 

Espressione facciale (fucia! expression) La comunicazione non- 
verbale di emozioni attraverso la contrazione di particolari 
gruppi di muscoli facciali. I risultati sperimentali suggeriscono 
l’esistenza di sei espressioni facciali umane fondamentali, che 
rappresentano altrettanti stati emozionali: la rabbia, la paura, il 
disgusto, la felicità, la tristezza e la sorpresa. 

Estinzione (extinction) L'assenza di percezione o di risposta a 
uno stimolo controlaterale a una lesione (controlesionale), 


quando esso è presentato simultaneamente a uno stimolo 
omolaterale alla lesione (ipsilesionale). 

Etologia (etho/ogy ) Lo studio del comportamento animale. 
Evoluzione convergente (convergent evolution) Porta a somi- 
glianze che compaiono in modo indipendente in linee evoluti- 
ve diverse. 

Fascicolo arcuato (arcuate fasciculus) Tratto di sostanza bianca 
che connette la regione temporale posteriore con le regioni 
frontali del cervello; si ritiene sia coinvolto nella trasmissione 
dell’informazione relativa al linguaggio fra le regioni anteriori 
e posteriori del cervello. 

Fascio olivococleare (0CB, da olivocochlear bundle) Proiezione 
neurale che daì neuroni nel tronco encefalico va alle cellule ci- 
gliate della coclea. 

Fenotipo (phenotype) Un carattere osservabile o l'insieme delle 
caratteristiche di un organismo. 

Filtro (gate) Concetto con cui si indica il meccanismo atten- 
zionale che impedisce agli stimoli ignorati di accedere a ulte- 
riori fasi di elaborazione. 

Filtro dinamico, teoria del >> Teoria del filtro dinamico. 
Fissazione, tempo di > Tempo di fissazione. 

Fitness (fitness) Esprime la misura del successo evolutivo in 
termini di presenza di un certo gene, carattere o comporta 
mento entro le generazioni future. 

Flusso sanguigno cerebrale regionale (rCBF, da regional cerebral 
blood flow) Distribuzione dell'irrorazione sanguigna a livello 
cerebrale; può essere misurata con varie tecniche di bruin ima- 
ging. Nelle scansioni PET, l'rCBF è usato come misura delle va- 
riazioni metaboliche dovute all'aumento dell'attività neurale 
in particolari regioni del cervello. 

Formazione reticolare > Nucleo reticolare. 

Fotorecettori (photoreceptors) Cellule della retina specializzate 
nel trasdurre l'energia luminosa in variazioni del potenziale di 
membrana. I fotorecettori costituiscono l'interfaccia del siste- 
ma visivo fra il mondo esterno e il sistema nervoso. 

Frenologia (p/renology) Lo studio della forma della testa uma- 
na, basato sulla convinzione che le variazioni osservabili alla 
superficie del cranio rivelino specifiche caratteristiche intellet- 
tive e della personalità. Oggi non si attribuisce alla frenologia 
alcuna validità. 

Frequenza spaziale, ipotesi della > Ipotesi della frequenza 
spaziale. 

Funzionalismo (functionalism) Una variante del materialismo; 
è dominata dal concetto che qualunque cosa in grado di pro- 
durre sensazioni, risposte o pensieri sia, dal punto di vista fun- 
zionale, equivalente al cervello umano. Questa teoria rifiuta 
che gli stati mentali possano essere interpretati in termini di ri- 
sposte comportamentali e afferma che l'esperienza soggettiva 
potrà essere spiegata solo dopo che saranno stati spiegati tutti i 
sistemi a essa sottostanti. 

Funzioni esecutive (executive functions) L'insieme delle opera- 
zioni cognitive d'ordine superiore, essenziali per la produzione 
del comportamento finalizzato. Le funzioni esecutive coinvol- 
gono il mantenimento e la manipolazione delle informazioni 
essenziali per affrontare le situazioni in cui la risposta appro- 
priata non è dettata dalle informazioni relative agli stimoli 
contingenti. Comprendono processi come la memoria di lavo- 
ro, la rappresentazione e la pianificazione di uno scopo, il mo- 
nitoraggio della risposta e la rilevazione degli errori. 

GAD È Dispositivo di assemblaggio generativo. 
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Gangli della base (basa! gariglia) Aggregato di cinque nuclei 
subcorticali: nucleo caudato, putamen, globo pallido, nucleo 
subtalamico e sostanza nera. I gangli della base sono coinvolti 
nel controllo e nell'apprendimento motorio. Interconnessioni 
neuronali reciproche proiettano dalle aree corticali ai gangli 
della base e da qui di nuovo alla corteccia. Due importanti di- 
sturbi legati ai gangli della base sono il morbo di Parkinson e la 
corea di Huntington. 

Gene (gene) Unità ereditaria composta da una molecola orga- 
nica complessa, l'acido deossiribonucleico (DNA); può presen- 
tarsi in forme alternative, dette alleli. 

Genotipo (genotype) La composizione genetica di un organismo. 
Giri (gyri) Le formazioni circonvolute, arrotondate, che si ve- 
dono sporgere alla superficie della corteccia cerebrale, quando 
si osserva l'anatomia macroscopica di un cervello intatto. 

Giro del cingolo anteriore (anterior cingulate) Porzione ante- 
riore del giro del cingolo, localizzata sotto il lobo frontale lun- 
go la superficie mediale. Questa regione è caratterizzata da una 
citoarchitettura primitiva (corteccia a tre strati) e fa parte del- 
l'interfaccia fra il lobo frontale e il sistema limbico. È implicata 
in varie funzioni esecutive come il monitoraggio delle risposte, 
la rilevazione degli errori e l'attenzione. 

Giro fusiforme (fisiform gyrus) Giro localizzato lungo la super- 
ficie ventrale del lobo temporale. Come gli studi di neuroim- 
magine hanno dimostrato, quest'area risulta costantemente at- 
tivata quando gli stimoli che i soggetti osservano sono dei vol- 
ti. Le lesioni neurologiche che coinvolgono il giro fusiforme si 
associano a prosopoagnosia, benché il danno investa anche al- 
tre regioni della corteccia. 

Glia D> Cellule gliali. 

Gradiente elettrico (electrical gradient) Forza elettrica che si 
sviluppa quando le cariche si distribuiscono attraverso la mem- 
brana del neurone in modo tale che la faccia interna della 
membrana arriva ad avere una carica più positiva, o più negati- 
va, della faccia esterna. È il risultato della distribuzione asim- 
metrica degli ioni attraverso la membrana. 

Grammatica universale (universal grammar) Predisposizione 
innata a sviluppare determinate strutture grammaticali, comu- 
ne a tutte le lingue umane. 

Huntington, corea di D Corea di Huntington. 
Immagazzinamento (storage) Il risultato dell'acquisizione e del 
consolidamento delle informazioni, tale da generare e mante- 
nere una traccia permanente. 

Informazioni rilevanti per il compito, selezione delle D> Sele- 
zione delle informazioni rilevanti per il compito. 

Inibizione di ritorno (IOR, da inhibition of retum) Ipotetico pro- 
cesso sottostante al rallentamento dei tempi di reazione che si 
manifesta, dopo un certo tempo, quando un evento sensoriale 
attrae automaticamente l’attenzione verso una certa posizione 
(cioè con un cue automatico). La TOR, come indica il nome, 
viene spiegata come un’inibizione delle posizioni su cui si è di 
recente focalizzata l’attenzione, così che il ritorno dell’atten- 
zione su quella data posizione (0 oggetto) risulta inibito. 
Innato (innate) Si dice di un'abilità, o di un comportamento, 
che un organismo possiede dalla nascita e quindi è sotto con- 
trollo genetico, ovvero è specificato dal codice genetico (in 
quanto tale, si contrappone a un apprendimento). 
interferenza, compito di |> Compito di interferenza. 
Interprete (interpreter) Sistema localizzato nell'emisfero sini- 
stro che cerca di dare spiegazione degli eventi interni ed ester- 


ni, in modo da produrre risposte comportamentali app 
IOR © Inibizione di ritorno. 
Ipermetria (hypermetria) Deficit motorio associat 
cerebellari, in particolare a quelle che coinvolgono 
del cervelletto. Il termine fa riferimento al fatto dl 
menti sorpassano l’obiettivo; in genere si m 
il paziente cerca di muoversi velocemente. 
Ipotalamo (hypothalamus) Piccolo aggregato di nuclei 
mano il pavimento del terzo ventricolo. L'ipotalamo 
tante per il sistema nervoso autonomo e il sistema en 
inoltre controlla le funzioni necessarie per il m 
dell’omeostasi. 
Ipotesi del riferimento retrorso (backward referra! ky 
Ipotesi secondo la quale la nostra coscienza di un 
rale è ritardata (di circa 500 ms) rispetto allo stimolo 
evocata, ma noi spostiamo questa coscienza indietro né 
po, per cui siamo portati a pensare di essere consapevoli; 
stimolo fin dal suo insorgere. dl 
Ipotesi della frequenza spaziale (spatia! frequency hy 
L'ipotesi secondo cui i due emisferi differiscono ris 
borazione delle informazioni complesse: l’emis 
tenderebbe a elaborare preferenzialmente le infor 
alta frequenza spaziale, il destro quelle a bassa frequen 
Ipotesi della organizzazione in base al contenuto (content: 
hypothesis) L'ipotesi secondo cui i sistemi di memoria 
definiti in base al contenuto. Un autorevole modello 
moria di lavoro presuppone che vi siano due sistemi disti 
uno che sostiene le rappresentazioni verbali e uno che so 
le rappresentazioni visuo-spaziali. 1 
ippocampo (hippocampus) Struttura cerebrale a forma d 
luccio marino, stratificata, localizzata nel lobo temp 
diale; riceve input da vaste regioni corticali, attraverso affe 
ze dalle regioni circostanti al lobo temporale, e invia pro 
a stazioni subcorticali. È coinvolto nei processi dell 
mento e della memoria, in particolare della memoria 
nei mammiferi e della memoria episodica negli esseri uman 
Knock-out, tecnica del D> Tecnica del knock-out. 
Lateralità manuale (handedness) Si riferisce al fatto che 
persona tende a compiere la maggioranza delle azioni conl 
mano destra oppure, in alternativa, con la sinistra. @ 
Lateralizzazione, effetto di |> Effetto di lateralizzazione. 
Lesioni cerebrali (brain lesions) Danni strutturali alla so 
bianca o a quella grigia del cervello. Le lesioni possono at 
molte cause, tra cui tumori, ictus e disturbi degenerativi è 
la malattia di Alzheimer. 
Lessico mentale (mental lexicon) Deposito mentale delle in 
mazioni relative alle parole; include le informazioni semi 
che (significato delle parole), le informazioni sintattiche (n 
le per usare le parole) e le caratteristiche riguardanti la fo 
delle parole (ortografia e pattern fonologico). L, 
LGN È Nucleo genicolato laterale. 
Lobo frontale (frontal lobe) La massa di corteccia situata at 
riormente al solco centrale e dorsalmente alla scissura di Si 
Contiene due regioni principali, la corteccia motoria e la di 
teccia prefrontale, ognuna delle quali può essere ulterio 
suddivisa in aree specifiche sia per la loro citoarchitettura ch 
per la loro funzione. 

Lobo occipitale (occipital lobe) Il lobo situato nella regio 
steriore della corteccia cerebrale; contiene soprattutto 
coinvolti nell’elaborazione dell’informazione visiva. 
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parietale (parietal lobe) Il lobo localizzato posteriormen- 
‘al solco centrale, anteriormente al lobo occipitale e superior- 
nte alla corteccia temporale posteriore. Questa regione cor- 
icale contiene una vasta gamma di strutture neurali, tra cui la 
cia somatosensoriale, la corteccia gustativa e la corteccia 
pciativa parietale, che comprende le regioni coinvolte nel- 
orientamento visuo-motorio, nell’attenzione e nella rappre- 
entazione spaziale. 
temporale (tempora! lobe) Le porzioni ventrali laterali 
ella corteccia cerebrale, limitate superiormente dalla scissura 
di Silvio e posteriormente dal margine anteriore del lobo occi- 
le e dalla porzione ventrale del lobo parietale. Le porzioni 
mediali contengono il complesso dell'ippocampo e l’a- 
‘Migdala, Le regioni neocorticali laterali sono coinvolte negli 
li d'ordine superiore della visione (analisi dell'oggetto), 
‘Nella rappresentazione delle informazioni concettuali sul mon- 


izione (localizationi La nozione che i comportamenti 
le percezioni sono controllati da regioni cerebrali distinte, 
sistema D> Sistema magnocellulare. 

oencefalografia (MEG, da magnetoencephalography) La 
misurazione dei segnali magnetici generati dal cervello. L'atti- 
Vità elettrica dei neuroni produce anche piccoli campi magne- 
tic, che possono essere rilevati per mezzo di appositi sensori 
posizionati sul cuoio capelluto, analogamente al modo in cui 
I'EEG misura l’attività elettrica di superficie. La MEG può essere 
Usata per registrazioni evento-correlate, come gli ERP, e con 
Una risoluzione temporale simile. La risoluzione spaziale può 
essere, ìn teoria, superiore poiché i segnali magnetici subiscono 
ina distorsione minimale da parte dei tessuti organici, come 
sono quelli del cervello 0 del cranio. 

Mappa citoarchitettonica (cytoarchitectonic map) Mappa che 
Mostra le regioni della corteccia cerebrale simili per il tipo e 
l'organizzazione dei neuroni che le costituiscono. Si distinguo- 
no 50 aree differenti per la loro citoarchitettura, individuate 
Rrazie all‘analisi istologica della corteccia. 

Marker somatico (somatic marker) Meccanismo che ci aiuta a 
Vagliare le possibili opzioni; permette di valutare con un metro 
comune i potenziali benefici delle diverse opzioni. 

Materia bianca |> Sostanza bianca. 

Materialismo (materialism) Uno dei principali approcci filoso- 
fici con cui si affronta il tema della coscienza, basato sulla con- 
cezione che mente e cervello abbiano entrambi una natura fisi- 
ca. Ne esistono varie versioni, tra cui: il behaviorismo filosofi- 
co, il materialismo riduttivo e il funzionalismo. 

Meccanismo preattentivo (preattentive mechanism) Meccani- 
smo, basato su processi percettivi, il quale segnala la presenza 
di una differenza nella scena visiva e prescinde dall'azione del- 
l’attenzione focalizzata. 

MEG D> Magnetoencefalografia. 

Memoria (memory) Il persistere di un ‘apprendimento in una for- 
ma che può trovare espressione manifesta a distanza di tempo. 
Memoria a breve termine (short-term memory) Si riferisce alla 
ritenzione delle informazioni per alcuni secondi o minuti. 
Memoria a lungo termine (/ong-term memory) Il persistere delle 
informazioni sul lungo periodo, da ore a giorni a anni. 

Memoria della fonte (source memory) La memoria del contesto 
in cui è avvenuto un certo apprendimento; una forma di me- 


moria episodica. I pazienti con lesioni prefrontali laterali pos- 
sono ricordare senza difficoltà una lista di fatti, ma non riusci- 
re a identificare il luogo e il momento in cui li hanno appresi. 
Memoria dichiarativa (declarative memory) Le conoscenze a 
cui abbiamo accesso a livello cosciente; comprendono le cono- 
scenze generali sul mondo e quelle personali (eventi e fatti). Il 
termine «dichiarativa» indica che queste conoscenze possono 
essere dichiarate e che in genere siamo consapevoli del fatto di 
possederle. 
Memoria di lavoro (working memory) Le rappresentazioni tran- 
sitorie delle informazioni rilevanti per il compito. Tali rappre- 
sentazioni possono essere collegate a informazioni ‘appena riat- 
tivate ma apprese in un passato lontano, a informazioni asso- 
ciate a qualcosa che è presente al momento nell'ambiente, o 
ancora riferirsi a qualcosa che è stato esperito di recente, Le 
rappresentazioni della memoria di lavoro guidano il comporta- 
mento nel presente, e costituiscono quella che è stata chiamata 
«la lavagna della mente». 
Memoria non dichiarativa (nondeclarative memory) Conoscen- 
ze a cui di norma non abbiamo accesso a livello cosciente, 
come le abilità motorie e cognitive (conoscenza procedurale). 
Per esempio, il saper andare in bicicletta è una forma di cono- 
scenza non dichiarativa. Anche se possiamo descrivere l’azio- 
ne, non è facile individuare le esatte informazioni che servono 
per andare in bicicletta, 
Memoria procedurale (procedural memory) Forma di memoria 
non dichiarativa, coinvolta nell'apprendimento di una vasta 
gamma di abilità motorie (per esempio, saper andare in bicicletta) 
e cognitive (per esempio, l'acquisizione delle abilità di lettura). 
Memoria recente (recency memory) La memoria dell'ordine 
temporale in cui si sono verificati eventi precedenti. La memo- 
ria recente è una forma di memoria episodica in quanto impli- 
ca il ricordarsi quando è accaduto uno specifico evento. I pa 
zienti con lesioni prefrontali forniscono una scarsa prestazione 
nei test della memoria recente, a fronte di una memoria a lun- 
go termine relativamente intatta. 
Memoria sensoriale (sensory memory) La ritenzione delle 
informazioni sensoriali per breve tempo, da millisecondi a se- 
condi, come quando recuperiamo ciò che ci è stato detto un 
attimo prima mentre non prestavamo attenzione. 
Mentalista (mentalistic) Relativo alla concezione che ogni in- 
dividuo abbia una comprensione soggettiva di ciò che egli stes- 
so e gli altri vedono, e agisca di conseguenza. 
Mente, teoria della > Teoria della mente. 
Mesencefalo (midbrain) Consiste del tetto (la porzione dorsale 
del mesencefalo), del tegmento (la porzione principale) e delle 
regioni ventrali, occupate dai grossi fasci di fibre (i peduncoli 
cerebrali, che costituiscono il piede mesencefalico) che dal pro- 
sencefalo vanno al midollo spinale (tratto cortico-spinale), al 
cervelletto e al tronco encefalico (tratto cortico-bulbare). 11 me- 
sencefalo contiene i neuroni che partecipano alle funzioni vi- 
suo-motorie (per esempio, il collicolo superiore, il nucleo ocu- 
lomotore, il nucleo trocleare), ai riflessi visivi (per esempio, la 
regione pretettale), ai relè uditivi (collicolo inferiore), inoltre 
contiene i nuclei del tegmento mesencefalico coinvolti nella 
coordinazione motoria (nucleo rosso). È delimitato rostralmen- 
te dal diencefalo e caudalmente dal ponte. 
Microstimolazione (microstimulation) Iniezione di una corren- 
te elettrica nelle vicinanze di un gruppo di neuroni che si vuo- 
le esaminare, al fine di indurne l’attività neurale. 
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Midollo allungato > Bulbo. 

Mielencefalo |> Bulbo. 

Mielina (myelin) Sostanza grassa che circonda gli assoni di mol- 
ti neuroni e aumenta la resistenza elettrica della membrana. 
Migrazione neuronale (neurona! migration) Durante lo svilup- 
po del cervello è lo spostamento dei nuovi neuroni verso la 
loro posizione finale, appropriata. Il processo implica segnali 
molecolari e l'aiuto di speciali cellule della glia (nella corteccia) 
che forniscono una sovrastruttura (cellule gliali radiali) a cui i 
neuroni possono aderire mentre risalgono verso la loro posizio- 
ne finale (per esempio, strati particolari della corteccia). 
Modello della competizione pilotata (biased competition model) 
Teoria secondo la quale l’attenzione agisce in ogni fase dell’ela- 
borazione delle informazioni, in modo tale che lo stimolo rile- 
vante può influenzare le risposte dei neuroni a quello stadio 
del processo di elaberazione. 

Monitoraggio (monitoring) Si riferisce alla funzione esecutiva 
associata con il valutare se le rappresentazioni e/o le azioni in 
atto possono facilitare l'ottenimento degli attuali obiettivi. 
Tale sistema di monitoraggio può servire a evitare o a corregge- 
re gli errori, una delle operazioni ipotizzate per il supposto si- 
stema attentivo supervisore. 

Morbo di Parkinson (Parkinson's disease) Malattia degenerativa 
dei gangli della base; la patologia è causata dalla morte delle 
cellule dopaminergiche nella sostanza nera. ] sintomi principa- 
li comprendono: difficoltà di avvio e lentezza dei movimenti, 
scarsa articolazione del discorso e, in alcuni casi, tremore a ri- 
poso. 

Motoneuroni alfa (alpha motor neurons) 1 neuroni che termi- 
nano sulle fibre muscolari, causandone la contrazione che pro- 
duce il movimento. Hanno origine nel midollo spinale e i loro 
assoni escono attraverso la radice ventrale del midollo. 

MRI |> Neurovisualizzazione con risonanza magnetica, 

MT, area D> Area MT. 

Mutazione (mutation) Improvviso cambiamento nella struttu- 
ra genetica di un organismo, in grado di influenzare lo svilup- 
po dell'organismo stesso. 

Negatività correlata all'errore o risposta ERN (da error-related 
negativity) Segnale elettrico derivato dall'EEG, che si manife- 
sta in seguito a una risposta sbagliata. L'ERN appare come una 
grande deflessione negativa nell’ERP; si suppone abbia origine 
nel giro del cingolo anteriore. 

Neglect, sindrome di > Sindrome di negligenza spaziale. 
Negligenza spaziale, sindrome di > Sindrome di negligenza 
spaziale. 

Neocorteccia (neocortex) È costituita tipicamente da sei strati 
principali (con vari sottostrati) con un alto grado di specializ- 
zazione dell’organizzazione neuronale. La neocorteccia si com- 
pone di aree come la corteccia primaria motoria, la corteccia 
primaria sensoriale e la corteccia di associazione; come il suo 
nome suggerisce, è il tipo di corteccia più moderno (evoluto). 
Neuroetologia (neuroethology) Lo studio della neurobiologia 
del comportamento animale. 

Neurofisiologia (neurophysiology) Lo studio dei processi fisiolo- 
gici del sistema nervoso. L'attività neurale è caratterizzata da 
cambiamenti fisiologici che possono essere descritti sia dal pun- 
to di vista elettrico che chimico. I cambiamenti possono essere 
osservati a molti livelli, che vanno dalle variazioni più grossola- 
ne registrate dall’EEG all'attività di scarica dei singoli neuroni, ai 
cambiamenti molecolari che si verificano a livello della sinapsi. 


Neurologia (newurology) Branca della medicina che ha com 
getto di studio il funzionamento normale del sistema n 
ele sue disfunzioni. I neurologi curano una vasta gamm 
sturbi che vanno dall’emicrania, ai traumi cranici, agli 
alle alterazioni delle abilità mentali. Inoltre possono util 
lo studio di questi pazienti per chiarire la funzione norma 
sistema nervoso. N 
Neurone (reuron) Cellula del sistema nervoso 
nell'elaborare informazioni. 

Neurone, dottrina del |> Dottrina del neurone. 
Neuroni, determinazione e differenziamento dei > D 
zione e differenziamento dei neuroni. 

Neuroscienze comparate (comparative neuroscience) Lo 
della neurobiologia in chiave evoluzionistica. 
Neurotrasmettitore (neurotransmitter) Sostanza chimica 
trasmette il segnale fra i neuroni, a livello delle sinapsi d 
che. 

Neurovisualizzazione con risonanza magnetica (MRI, da 
tic resonance imaging) Tecnica di imaging che sfrutta 
prietà magnetiche dei tessuti organici. Certi atomi sono pa 
colarmente sensibili alle forze magnetiche, dato il numero 
protoni e neutroni presenti nei loro nuclei. L'orientamer 
questi atomi può essere alterato da un forte campo magi 
In seguito alla rimozione di questo campo, gli atomi 
gradualmente a una distribuzione con orientamento 
nel corso di questa transizione generano un piccolo @ 
magnetico che può essere misurato da speciali sensori, Gl 
di MRI strutturali misurano di solito le variazioni nella dens 
dell’idrogeno. Gli studi MRI funzionali misurano le wi 
nel tempo della distribuzione di un atomo bersaglio. 
Nodi di Ranvier (nodes of Ranvier) Le posizioni in cui la gu 
mielinica è interrotta fra due regioni successive dell'assone, è 
cui livello vengono generati i potenziali d'azione. 
Nucleo cocleare (cochlear nucleus) Nucleo del meser [ 
costituisce una delle regioni primarie di ricezione dell'ou 
proveniente dalla coclea dell'orecchio interno. Dal nucleo 
cleare gli assoni proiettano al collicolo inferiore e da lì al n 
cleo genicolato mediale del talamo e alla corteccia uditi 
Nucleo del pulvinar (pulvinar nucleus) Grande gruppo di 
clei situato all'estremità posteriore del talamo. 

Nucleo genicolato laterale (LGN, da /atera! geniculate 
Nucleo talamico su cui convergono principalmente gli as$ 
del tratto ottico. Le efferenze dall’LGN sono dirette soprattùl 
alla corteccia visiva primaria (area 17 di Brodmann). 
Nucleo reticolare (reticular nucleus) Sottile strato di neui 
che circonda il talamo e contiene interneuroni locali, i quali 
cevono input dalla corteccia e inviano proiezioni ai n 
varie stazioni talamiche (è detto anche formazione 
0CB D> Fascio olivococleare. 

Olismo (holism) La visione secondo cui le funzioni cer 
sono svolte dall'intero cervello, anziché da regioni distinti 
«locali», a esse deputate. 

Omologia (homology) Struttura, comportamento, o gene 
è conservato a partire da un antenato comune. 
Omoplasia (Homoplasy) Il fenomeno per cui delle str 
paiono esteriormente simili, senza avere necessariamente un 
scendenza comune. 
Organizzazione in base al contenuto, ipotesi dell’ |> |; 
dell’organizzazione in base al contenuto. 


Orientamento esogeno (exogenous orienting) Il controllo 
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l'attenzione prodotto da stimoli esterni e non da un controllo 
volontario interno (endogeno). 

P,sistema > Sistema parvocellulare. 

Parafasie semantiche (semantic paraphasias) Ne soffrono spes- 
so i pazienti affetti da afasia di Wernicke, i quali producono 
parole diverse da quelle desiderate ma a esse correlate per via 
semantica (per esempio, «cavallo» al posto di «mucca»). 
Parkinson, morbo di |> Morbo di Parkinson. 

Paura, condizionamento della > Condizionamento della paura, 
Percezione subliminale (sublimina! perceptioni ‘Tecnica usata 
‘per studiare l'elaborazione inconscia. Gli stimoli sono presen- 
tati così velocemente che i soggetti non sono consapevoli di 
averli visti, tuttavia le loro azioni successive sono influenzate 
dalla natura di tali stimoli. 

Periodi sensibili (sensitive periods) Durante lo sviluppo ontoge- 
netico, sono periodi nei quali l’organizzazione del sistema ner- 
oso esibisce un grado di plasticità relativamente elevato così 
che, nel corso di un apprendimento o sotto pressioni esterne 
(per esempio, danni 0 malattie), può aver luogo un'ampia rior- 
ganizzazione neuronale. 

Periodo critico (critica! period) Indica un particolare intervallo 
di tempo, nelle prime fasi dello sviluppo, durante il quale l’espe- 
rienza è in grado di esercitare la massima influenza sull'organiz- 
zazione e sulla funzione del sistema nervoso. I periodi critici per 
losviluppo del comportamento probabilmente corrispondono a 
fasi specifiche dello sviluppo neurale, come la formazione delle 
connessioni sinaptiche © la presenza e l’attività dei segnali mo- 
lecolari che specificano la connettività neuronale. 

Periodo refrattario (refractory period) Breve periodo di tempo 
che segue a un potenziale d'azione, durante il quale il neurone 
può non riuscire a generare altri potenziali d'azione, oppure 
può farlo soltanto con correnti depolarizzanti superiori alla 
norma. 

Permeabilità (permeability) L'entità del passaggio degli ioni at- 
traverso la membrana del neurone. 

PET |> Tomografia a emissione di positroni. 

Piaget, teoria di |> Teoria di Piaget. 

Placca o piastra neurale (neura! plat) La superficie dorsale del- 
l'embrione durante le fasi precoci dell'embriogenesi; è costitui- 
ta da cellule dell’ectoderma e da essa hanno origine i primi ab- 
bozzi del sistema nervoso. 

Planum temporale (pianum temporale) Area alla superficie del 
lobo temporale che comprende l'area di Wernicke; a lungo si è 
fitenuto che fosse più estesa nell'emisfero sinistro per effetto 
della lateralizzazione delle funzioni del linguaggio, ma attual- 
mente questa teoria è messa in dubbio. 

Plasticità (plusticity) La capacità di cambiare, l'essere dotato di 
malleabilità come la materia plastica. Nel sistema nervoso la 
plasticità è importante durante lo sviluppo, durante la fase di 
recupero da una ferita e nei processi quotidiani di apprendi- 
mento. 

Pleiotropia (genetic pleiotropy) Indica che un singolo gene 
svolge molte funzioni diverse. 

Plesiomorfico (plesiomorphic) Si dice di un tratto che costitui- 
sce una caratteristica generale di un gruppo o di una linea, 
Ponte (pons) Comprende le regioni tegmentali pontine sul pa- 
vimento del quarto ventricolo e il ponte propriamente detto, 
un vasto sistema di tratti frammisti ai nuclei pontini. Le fibre 
sono proiezioni corticali dirette al midollo spinale, al tronco 
encefalico e alle regioni cerebellari. Inoltre il ponte comprende 


i nuclei sensoriali primari per gli input uditivi e vestibolari, i 
nuclei per gli input somatosensoriali provenienti da — e i nuclei 
motori che proiettano a — la faccia e la bocca, Nelle regioni an- 
teriori del ponte si trovano anche i neuroni della formazione 
reticolare. 

Popolazione, vettore di > Vettore di popolazione. 

Pop-out (pop-out) Il fenomeno per cui i bersagli vengono rile 
vati rapidamente in un insieme anche molto numeroso di sti- 
moli quando sono definiti da una caratteristica unica (per 
esempio, il colore), che li distingue dai distrattori presenti nella 
scena. In questo caso la funzione di ricerca, cioè il grafico che 
rappresenta il tempo impiegato dal soggetto per rilevare un 
bersaglio in funzione del numero dei distrattori, è una retta 
priva di pendenza. Ciò implica che la rilevazione del target 
può essere dovuta all’azione di meccanismi preattentivi. 
Posizione finale, controllo da |> Controllo da posizione finale. 
Posizione seriale, effetto di |> Effetto di posizione seriale. 
Postsinaptico (postsynaptic) Il neurone a valle della sinapsi, re- 
lativamente al flusso dell’informazione. 

Potenziale a punta, zona d'innesco del |> Zona d’innesco del 
potenziale a punta. 

Potenziale di equilibrio (equilibrium potential) Il potenziale di 
membrana in corrispondenza del quale non c'è flusso netto di 
una certa classe di ioni (per esempio, K*) attraverso la membra- 
na; ovvero, il numero degli ioni K* che fuoriescono è uguale a 
quello degli ioni K* che penetrano all'interno. 

Potenziale di membrana a riposo (resting membrane potential) 
La differenza di potenziale tra le due facce della membrana di 
un neurone a riposo, ovvero di una cellula che non sta produ- 
cendo segnali. 

Potenziale evento-correlato o potenziale evocato (ERP, da 
event-related potential) Cambiamento nell'attività elettrica sin- 
cronizzato con eventi specifici, come la presentazione di un 
certo stimolo o l'insorgere di una certa risposta. Quando gli 
eventi si ripetono molte volte, le variazioni relativamente pic- 
cole dell'attività neurale da essi evocata diventano osservabili 
estraendo la media (averaging) dei segnali EEG. Ciò permette di 
eliminare le fluttuazioni del segnale EEG che costituiscono il 
«rumore» di fondo, mentre il segnale evento-correlato viene ri- 
velato con una notevole risoluzione temporale, 

Potenziali d'azione (action potentials) 1 segnali elettrici attivi o 
rigenerativi, necessari per Ja comunicazione a lunga distanza. 
Potenziali di recettore (receptor potentials)  Potenziali elettrici 
generati da processi attivi (apertura dei canali ionici) nei recet- 
tori sensoriali, per esempio i fotorecettori dell'occhio. 
Precursori (precursor cells) Cellule indifferenziate dalle quali 
hanno origine per divisione cellulare tutti i neuroni. Sono lo- 
calizzate nella zona ventricolare. 

Presinaptico (presynaptic) Il neurone situato a monte della si- 
napsi, relativamente al flusso dell'informazione. 

Principio di parsimonia (principle of parsimony) Il principio se- 
condo cui l'ipotesi migliore per spiegare un dato fenomeno è 
quella che richiede il numero minore di trasformazioni; fra più 
teorie in competizione, è la più semplice quella da preferirsi. 
Processi inconsci (unconscious processes) Elaborazione a livello 
cerebrale delle caratteristiche di uno stimolo, che presumibil- 
mente precede e provoca l’esperienza cosciente dello stimolo 
stesso. 

Processo di decisione (decision making) Il processo di selezione 
e valutazione delle informazioni sociali ed emozionali rilevanti 
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per un particolare problema, al fine di individuarne possibili 
soluzioni; tale processo si conclude con la scelta della soluzio- 
ne più appropriata. 

Proliferazione neuronale (neuronal proliferation) Il processo di 
divisione cellulare che ha luogo nell’embrione e nel feto, e dal 
quale ha origine l'intera dotazione di neuroni dell'organismo. 
Propagazione (propagation) La conduzione dei segnali elettrici 
lungo l’assone durante i processi di segnalazione neuronale. 
Prosopoagnosia (prosopagnosia) Sindrome neurologica carat- 
terizzata da un deficit nella capacità di riconoscere i volti. Al- 
cuni pazienti mostrano un deficit selettivo nella percezione 
delle facce, quindi un deficit categoria-specifico. In altri pa- 
zienti la prosopoagnosia fa parte di un quadro di agnosia più 
generale, È spesso associata a lesioni bilaterali della via ventra- 
le, benché possa manifestarsi anche in seguito a lesioni unila- 
terali dell'emisfero destro. 

PRS D> Sistema percettivo della rappresentazione. 

Psicologia cognitiva (cognitive psychology) Branca della psico- 
logia che studia come la mente rappresenta internamente il 
mondo esterno ed effettua le computazioni richieste dalle fun- 
zioni intellettive. Gli psicologi cognitivi studiano l'ampia gam- 
ma delle operazioni mentali associate a fenomeni come la per- 
cezione, l’attenzione, la memoria, il linguaggio e la risoluzione 
dei problemi. 

Psicologia evoluzionistica (evolutionary psychology) Branca del- 
la psicologia che studia il comportamento cognitivo da una 
prospettiva generale evoluzionistica. 

Pulvinar, nucleo del > Nucleo del pulvinar. 

Qualia (qualia) Termine usato per indicare in generale la sen- 
sazione soggettiva delle cose. Più specificamente indica le par- 
ticolari, personali, soggettive esperienze che facciamo nell’inte- 
ragire col mondo. 

Ranvier, nodi di > Nodi di Ranvier. 

Rappresentazione categoriale (categorica! representation) Una 
modalità per rappresentare l'informazione spaziale relativa agli 
oggetti. Le rappresentazioni categoriali colgono le informazio- 
ni di base riguardanti le relazioni spaziali, come le posizioni re- 
lative di due oggetti visti da una particolare angolazione. 
Rappresentazione coordinata (coordinate representation) Una 
modalità di rappresentare l'informazione spaziale relativa agli 
oggetti. Le rappresentazioni coordinate specificano le esatte 
posizioni e le reciproche distanze degli oggetti. 
Rappresentazione distribuita (distributed representation) L'idea 
che l'informazione possa essere immagazzinata in grandi popo- 
lazioni di neuroni, localizzate in regioni cerebrali relativamen- 
te diffuse. Si contrappone all'idea che la rappresentazione 
mnestica di alcuni item sia depositata in un distinto e ben lo- 
calizzato insieme di neuroni. 

Rappresentazione topografica (topographic representation) La 
relazione sistematica fra una certa proprietà del mondo esterno 
e la rappresentazione neurale di quella proprietà. Tra gli esem- 
pi vi sono le mappe retinotopiche della corteccia visiva, le 
mappe tonotopiche della corteccia uditiva e le mappe somato- 
sensoriali delle cortecce motorie e sensoriali. 

Razionalismo (rationalism) L'idea che pensando correttamen- 
te, e respingendo tutto ciò che non può essere dimostrato 0 
ogni forma di superstizione, è possibile stabilire conoscenze 
vere, 

CBF D> Flusso sanguigno cerebrale regionale. 

Recettore (receptor) Nel contesto del sistema nervoso il termi- 


ne recettore viene usato in due diverse accezioni. In un c 
riferito ai recettori sensoriali, come i fotorecettori dell“ 
che trasducono segnali fisici ambientali (per esempio, I 
luminosa) in segnali neurali. Nell'altro è riferito alle 
transmembrana sul lato postsinaptico di una sinapsi, 
alle quali si legano i neurotrasmettitori; tale legame 
cambiamenti del potenziale di membrana nel neurone postsi 
naptico. 
Recupero (retrieval) L'utilizzo di informazioni immagazzit 
in memoria per generare una rappresentazione cosciente 0 | 
produrre un comportamento appreso, per esempio un atto) 
torio. 

Registrazione di cellule singole (sirigle-cell recording) 
neurofisiologico per monitorare l’attività di singoli n 
procedura richiede di posizionare un piccolo elettrodo di 
strazione all'interno di un neurone, o più spesso, 
sua membrana esterna. L'elettrodo misura le variazioni del p 
tenziale di membrana e può essere usato per determi 
condizioni che inducono la risposta cellulare. 

Retina (retina) Strato di neuroni presente alla superficie 
riore dell'occhio. Contiene una vasta gamma di cellule; 
i fotorecettori (le cellule che rispondono alla luce) e le ci 
gangliari (i cui assoni formano il nervo ottico), 
Retinotopico (retinotopic) Attributo con cui si definisce 
mappa topografica dello spazio visivo in una limitata reg 
del cervello. Nei diversi punti della retina, l'attivazione è dett 
minata dalla riflettanza della luce proveniente dall'ambi 
Una mappa cerebrale retinotopica è una rappresentazio 
cui viene mantenuta una forma ordinata di corrisp di 
spaziale. A livello corticale e subcorticale sono state identificati 
molteplici mappe retinotopiche. 

Ricerca sul cervello diviso (split-brain research) Gli studi 
dotti su pazienti a cui è stato reciso chirurgicamente il corp 
calloso, in genere quale trattamento radicale di una forman 
to grave di epilessia, 

Ricerca visiva (visual search) Il processo di ricerca di un part 
colare item all’interno di una scena visiva piena di ogg 
cendo uso dell'attenzione nascosta (covert). 

Ricerca visiva, compito di > Compito di ricerca visiva. 
Ricombinazione (recombination) Riarrangiamento degli 
di geni esistenti. 

Riferimento retrorso, ipotesi del > Ipotesi del riferimento 
trorso. 

Rinforzo (reinforcement) Metodo per influenzare il comporti: 
mento futuro, attraverso la ricompensa o la punizione di u 
certa risposta comportamentale a un dato stimolo. 
Risposta ERN D> Negatività correlata all'errore. 
Risposta ritardata, compito di >> Compito di risposta ritardat 
Risposta uditiva del tronco encefalico (ABR, da auditory b 
stem response) Risposte elettriche nelle vie uditive a el 
registrate, nel tronco encefalico, da elettrodi posizionati 
cuoio capelluto umano; si usa l'estrazione della media (aver 
ging) del segnale per isolare questi piccoli segnali dal flusso d 
«rumore» di fondo dell’EEG. 

SAS [> Sistema attentivo supervisore. 

Schema di riferimento vista-indipendente (view-invariant fr 
of reference) Teoria basata sul concetto che la percezione it 
plichi il riconoscimento di proprietà dell'oggetto che 
invarianti, cioè costanti al variare della prospettiva. 
questo approccio, tali proprietà costituiscono la base della n 
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‘moria visiva e il riconoscimento dipende dalla corrispondenza 
tra le proprietà dell'oggetto percepite e queste conoscenze di 


‘a di Silvio (Sylvian fissure) Largo solco (scissura) sulla 
Superficie laterale della corteccia cerebrale, descritta per la pri- 
ma volta dall’anatomista Sylvius. Separa la corteccia frontale 
dal lobo temporale. 

Scotoma (scotoma) Regione dello spazio esterno da cui una 
persona, o un animale, non riesce a percepire nessuno stimolo 
Visivo in conseguenza di danni neurali. Lo scotoma deriva da 
lesioni alla corteccia visiva primaria; la grandezza e la posizio- 
Ne variano a seconda dell'estensione e della localizzazione del 
danno. 

Secondo messaggero (second messenger) Un sistema in cui se- 
nali chimici trasportano le informazioni dal recettore postsi- 
naptico ai canali ionici o ad altre strutture intracellulari del 
‘neurone postsinaptico (per esempio, il nucleo). 

Selezione delle informazioni rilevanti per il compito (selection 
of task-relevant information) Si riferisce all'interazione tra le 
informazioni relative allo stimolo e gli attuali scopi dell’indivi- 
duo. In un qualsiasi istante, l’ambiente ammette un gran nu- 
mero di opzioni nella risposta. L'attivazione e il mantenimento 
degli scopi garantiscono che vengano favorite le informazioni 
rilevanti per il compito, in questo modo enfatizzando le atti- 
Vità attenzionali della corteccia prefrontale. 

Selezione lessicale (/exical selection) La selezione delle rappre- 
Sentazioni attivate delle parole che meglio corrispondono al- 
l'input sensoriale. 

Selezione naturale (natural selection) Gli individui forniti di 
caratteristiche meglio adattate all'ambiente in cui vivono han- 
no maggiori probabilità di sopravvivere e riprodursi. 

Selezione precoce (early selection) Modello teorico secondo il 
quale l'attenzione seleziona (parzialmente o completamente) le 
informazioni in entrata, prima che siano sottoposte a un’anali- 
sì percettiva completa e codificate come informazioni catego- 
tiali o semantiche. A questa ipotesi si contrappone la «teoria 
della selezione tardiva». 

Selezione tardiva (late selection) Il modello teorico secondo il 
quale gli stessi processi di analisi percettiva si applicano a tutti 
gli input ma poi l’attenzione agisce su di essi come un filtro, 
causandone l’analisi differenziale nelle fasi di elaborazione suc- 
cessive. Questo modello si contrappone a quello di «selezione 


Senzienza (sentience) Ciò che si prova a fare o a essere una cer- 
ta cosa. L'esperienza soggettiva, la coscienza fenomenica e le 
sensazioni originarie. 

Silvio, scissura di [> Scissura di Silvio. 

Simulazione (simulation) Metodo usato nella modellizzazione 
al computer per riprodurre un dato comportamento o proces- 
so. Le simulazioni richiedono un programma che specifichi 
esplicitamente il modo in cui le informazioni sono rappresen- 
tate ed elaborate. Il modello così ottenuto può quindi essere 
saggiato per vedere se i suoi risultati si accordano con il com- 
portamento o il processo simulato. Compiuta questa verifica, il 
programma può essere usato per generare nuove previsioni. 
Sinapsi (synapse) Le posizioni in cui i neuroni prendono con- 
tatto con altri neuroni per la trasmissione delle informazioni. 
Le sinapsi implicano strutture specializzate sia presinaptiche 
(per esempio, le vescicole sinaptiche piene di neurotrasmettito» 
re) sia postsinaptiche (per esempio, i recettori), nei neuroni in 


cui la trasmissione dei segnali è di natura chimica. Vi sono 
inoltre sinapsi elettriche che implicano strutture speciali, le 
giunzioni serrate, grazie alle quali si stabilisce un collegamento 
diretto tra il citoplasma di due neuroni. 

Sinapsi, eliminazione di > Eliminazione di sinapsi. 
Sinaptogenesi (synaptogenesis) La formazione delle connessio- 
ni sinaptiche fra i neuroni durante lo sviluppo del sistema ner- 
voso. 

Sîncizio (syncytium) Massa continua di tessuto, in cui il cito- 
plasma è comune. 

Sindrome di Balint (Ba/int's syndrome) Disordine causato da ic- 
tus occipito-parietale bilaterale, caratterizzato da difficoltà nella 
percezione visiva degli oggetti. I pazienti affetti da questo di- 
sturbo possono identificare correttamente gli oggetti ma hanno 
difficoltà a metterli in relazione fra loro. Quando più oggetti 
sono presentati simultaneamente, questi pazienti tendono a 
concentrare l’attenzione su uno solo di essi escludendo gli altri. 
Sindrome di negligenza spaziale o sindrome di neglect (neglect 
syndrome) Pattern comportamentale esibito dai pazienti neu- 
rologici con lesioni al prosencefalo, i quali non riescono — 0 
sono molto lenti — a riconoscere oggetti o eventi nell'emispazio 
controlesionale. Si associa soprattutto a un danno alla cortec- 
cia parietale destra. 

Sistema attentivo supervisore (SAS, da supervisory attentional 
system) Modello ipotetico, usato in psicologia per spiegare la 
flessibilità nella selezione della risposta. Senza il SAS, il com- 
portamento sarebbe dettato dal contesto, e l’azione selezionata 
sarebbe quella prodotta più spesso nello stesso contesto presen- 
te. Il SAS permette al comportamento di essere flessibile, favo- 
rendo la scelta dell’azione in base agli scopi correnti o contri- 
buendo a tale scelta nelle situazioni insolite. 

Sistema limbico (limbic system) L'insieme di varie strutture 
che formano un margine (in latino, limen) intorno al tronco 
encefalico; chiamato da Paul Broca «le grand lobe limbique». È 
la rete che presiede alle emozioni; include l’amigdala, la cortec- 
cia orbitofrontale e varie porzioni dei gangli della base. 
Sistema magnocellulare o sistema M (magnocellular or M 
system) Il sistema M è composto da cellule sensibili agli sti- 
moli visivi, caratterizzate da assoni relativamente grandi. Le 
cellule del sistema M del tratto ottico terminano nei due strati 
inferiori dell’LGN e da qui proiettano alla corteccia cerebrale, 
contribuendo principalmente a formare la via dorsale. 

Sistema nervoso autonomo (autonomic nervous system) Il siste 
ma che regola la frequenza cardiaca, la respirazione e le secrezio» 
ni ghiandolari; può attivarsi durante lo stato di arousal causato 
da un'emozione, dando il via a una risposta comportamentale 
di «lotta o fuga» di fronte a un certo stimolo. Si suddivide in due 
sezioni, il sistema simpatico e il sistema parasimpatico. 

Sistema nervoso centrale (SNC) (centra! nervous system) Il cer- 
vello e il midollo spinale, 

Sistema nervoso periferico (SNP) (peripheral nervous system) 
Rete che trasmette le informazioni sensoriali al SNC, per poi 
condurre i comandi motori del SNC ai muscoli; tutte le parti del 
sistema nervoso al di fuori del cervello e del midollo spinale. 
Sistema parvocellulare 0 sistema P (parvocellular system) Il si 
stema P, composto da cellule sensibili agli stimoli visivi, è ca- 
ratterizzate da assoni relativamente piccoli. Le cellule P_ del 
tratto ottico terminano nei quattro strati superiori dell'LGN; da 
lì partono proiezioni alla corteccia cerebrale, che vanno a for- 
mare soprattutto la via ventrale. 
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Sistema percettivo della rappresentazione (PRS, da perceptual 
representation system) Una forma di memoria non dichiarativa 
che agisce all'interno del sistema percettivo, in cui struttura e 
forma degli oggetti e delle parole possono essere «innescate» 
da esperienze precedenti e rivelate più tardi mediante test di 
memoria implicita. 

Sistema per l'elaborazione dell'informazione (information pro- 
cessing system) ‘Teoria sul funzionamento dei processi senso- 
riali, percettivi, concettuali e di risposta che avvengono a livel 
lo cerebrale, incentrata sul flusso dell'informazione dall'input 
fino all'output, attraverso i processi di analisi e di immagazzi- 
namento. 

SNC D> Sistema nervoso centrale. 

SNP |> Sistema nervoso periferico. 

Sociobiologia (sociobiology) Lo studio sistematico delle basi 
biologiche dei comportamenti sociali. 

Soggettività (subjectivity) La consapevolezza delle esperienze 
fenomeniche uniche vissute dal soggetto, collegate tra loro nel 
tempo. 

Soglia (threshold) Il valore del potenziale a cui la membrana 
deve essere depolarizzata per avviare un potenziale d'azione. 
Solchi (sulci) Le regioni invaginate che appaiono come linee e 
fenditure alla superficie della corteccia cerebrale. 

Solco cerebrale laterale (Jatera! fissure) Il grande solco che in- 
dividua il margine superiore del lobo temporale. 

Soma (soma) Il corpo cellulare del neurone. 

Somatotopia (somatotopy) Rappresentazione punto-a-punto 
della superficie corporea all’interno del sistema nervoso. Regio- 
ni del corpo vicine l'una all'altra (per esempio, il dito indice e 
il medio della mano) sono rappresentate da neuroni tra loro vi- 
cini nella corteccia somatosensoriale, mentre regioni più lonta- 
ne (per esempio, il naso e l'alluce) sono codificate da neuroni 
più distanziati. 

Sostanza o materia bianca (white matter) È composta da mi- 
lioni di singoli assoni, ciascuno circondato dalla guaina mieli- 
nica. È appunto la mielina a conferire alle fibre il colore bian- 
castro, da cui la sostanza (0 materia) bianca deriva il suo nome. 
Sostanza o materia grigia (gray matter) Le regioni del sistema 
nervoso che contengono soprattutto i corpi cellulari dei neuro- 
ni; per esempio, la corteccia cerebrale, i gangli della base e i 
nuclei del talamo. Viene così chiamata perché, sottoposte all’a- 
zione di un liquido conservante, queste strutture appaiono gri- 
gie rispetto alla «sostanza bianca» composta soprattutto da as- 
soni mielinici (che sembrano più bianchi). 

Sostanza nera (substantia nigra) Uno dei nuclei che formano i 
gangli della base; si compone di due parti. Gli assoni della pars 
compacta — la fonte primaria del neurotrasmettitore dopamina 
— terminano nel corpo striato (nucleo caudato e putamen). La 
pars reticulata è uno dei nuclei da cui dipende l'output dei gan- 
gli della base. 

Sottosoglia (subthreshold) Si dice degli stimoli e degli eventi 
accessibili solo all'elaborazione inconscia; essi sono percepiti, 
mantenuti e manipolati al di sotto del livello della consapevo- 
lezza. 

Specializzazione cerebrale (cerebral specialization) Indica il fat- 
to che una particolare regione cerebrale può sostenere una spe- 
cifica funzione cognitiva o comportamentale. 

Specificità genetica (genetic specificity) Il concetto per cui un 
gene è responsabile di una funzione o di un comportamento 
particolare. 


Spine (spines) Piccole protuberanze fissate alla super 
dendriti da un breve peduncolo. Sono i siti delle sinapsi. 
Splenio del corpo calloso (splenum) L'area posteriore del 
po calloso che connette i lobi occipitali. 

Stile affettivo (affective style) Le tendenze caratti 
un individuo nell'espressione delle emozioni e nelle re 
emozionali. 

Stimolazione magnetica transcranica (TMS, da trai 
gnetic stimulation) Metodo non invasivo usato per stimola 
neuroni motori 0 la corteccia cerebrale. Una forte 
trica viene rapidamente generata in una bobina (coil), 
pra la regione designata; la corrente genera un campo magnet 
co che provoca la scarica dei neuroni nella regione corti 
sottostante. A livello clinico la TMS viene usata per valute 
funzione motoria, mediante stimolazione diretta della corte 
cia motoria. Nella ricerca sperimentale, questa procedura 
usata per interrompere temporaneamente l'elaborazione ne 
le, provocando in questo modo brevi lesioni reversibili. 
Stimolo mascherante (masking stimulus) Stimolo p 
subito dopo un altro, mostrato solo per breve tempo al fin 
bloccare l'ulteriore elaborazione conscia dello stimolo origi 
nale. 

Struttura gerarchica (hierarchical structure) Struttura a 
plici livelli, che comprende da caratteristiche globali a 
ristiche locali; le componenti più fini sono incluse in quelle d 
livello superiore. 

TAC D Tomografia [assiale] computerizzata. 
Talamo (tha/amus) Gruppo di nuclei, che consistono sop 
tutto in importanti relè per gli input somatosensoriali, gus 
vi, uditivi, visivi e vestibolari diretti alla corteccia cerebrali 
talamo contiene inoltre i nuclei coinvolti nei circui 
della base-corteccia e altri gruppi nucleari specializzati. Fa p 
del diencefalo, una regione subcorticale localizzata al 
della massa del prosencefalo. Vi è un talamo in ciascun en 
ro e, nella maggior parte degli esseri umani, le due str 
sono collegate lungo la linea mediana tramite la massa in 
media. 

TC D Tomografia [assiale] computerizzata. 

Tecnica del knock-out (krock-out procedures) Tecnica di in 
gneria genetica, con cui sì ottiene una versione genetii 
modificata di una specie. Nella specie «knock-out» sono sti 
alterati o eliminati geni specifici. Il metodo può essere us 
per studiare i cambiamenti comportamentali negli animali cl 
si sono sviluppati in assenza di un particolare gene, o per 
vare in quale modo i geni determinano lo sviluppo del 
nervoso. 

Tempo di fissazione (!00king time) La misura del tempo 
cato dai bambini molto piccoli a fissare un oggetto che vii 
loro presentato; tale misura può essere usata per quantifica 
nei bambini l’assuefazione (habituation), 0 disassuefazione 
Shabituation), agli stimoli presentati. 

Tempo interaurale (interaura! time) La differenza nel tem] 
impiegato da un suono per raggiungere i due orecchi. Queste 
informazioni sono rappresentate a vari stadi della via udit 
forniscono un'indicazione importante per localizzare i suoni. 
Teoria del campo aggregato (aggregate field theory) Concezi 
ne secondo la quale l’intero cervello partecipa al comportà 
mento. 
Teoria del filtro dinamico (dynamic filtering) L'ipotesi che u 
componente chiave della memoria di lavoro sia coinvolta 
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selezione delle informazioni più rilevanti per il compito in ese- 
cuzione. Si ritiene che questa selezione avvenga attraverso il 
filtraggio, ovvero l’esclusione, delle informazioni irrilevanti e 
potenzialmente in grado di interferire. 

Teoria della mente ( theory of mind) La capacità di riflettere su- 
gli stati mentali degli altri e sui propri. Ciò permette di preve- 
dere quello che gli altri possono capire, e come interagiranno e 
Si comporteranno in una certa situazione, È considerato un 
tratto unico della specie umana. 

Teoria di Piaget (Piagetian theory) Tl corpo dei concetti elabo- 
rati da Jean Piaget, incentrati su un'interpretazione biologica 
dello sviluppo e perciò differenti dalle teorie precedenti che si 
basavano invece sul comportamento, A partire dalle sue osser- 
vazioni, Piaget elaborò un modello dello sviluppo cognitivo 
umano che prevedeva quattro Stadi; attualmente questo mo- 
dello sta subendo un rapido processo di revisione. 

Teorie vista-dipendenti (view-dependent theories) Teorie basate 
sull'idea che la percezione implichi îl riconoscimento dell’og- 
getto, visto da una determinata angolazione, Queste teorie pre- 
sumono che la memoria visiva sia basata sulle precedenti espe- 
rienze degli oggetti in specifici orientamenti e che il riconosci- 
mento di un oggetto in un orientamento nuovo implichi un 
processo di approssimazione alle rappresentazioni di sue pro- 
spettive specifiche, immagazzinate in memoria. 

TMS È> Stimolazione magnetica transcranica. 

Tomografia a emissione di positroni (PET, da positron emission 
tomography) Le scansioni PET misurano l'attività metabolica 
del cervello attraverso il monitoraggio della distribuzione di un 
tracciante radioattivo. Lo scanner PET ‘misura i fotoni prodotti 
durante il decadimento del tracciante. Fra i traccianti più usati 
vi è l'ossigeno !50, perché il tempo di decadimento è veloce e 
la sua concentrazione aumenta nelle regioni neurali attive. 
Tomografia [assiale] computerizzata (TAC o TC) (computed tomo- 
graphy) Metodo non invasivo per ottenere immagini delle 
Strutture corporee interne, come il cervello. La TAC è una ver- 
sione avanzata della radiografia ai raggi X convenzionale. Men- 
tre la tecnica convenzionale schiaccia gli oggetti tridimensiona- 
li su due dimensioni, la TAC permette di ricostruire lo spazio tri- 
dimensionale a partire da immagini bidimensionali ‘appiattite, 
mediante l’uso di algoritmi e programmi di calcolo al computer. 
Transcorticale (transcortical) | È così detta la comunicazione fra 
i due emisferi, tramite il corpo calloso 0 le connessioni subcor- 
ticali. 

Tratti extrapiramidali (extrapyramidal tracts) 1 tratti motori 
che hanno origine da varie Strutture subcorticali, tra cui il nu- 
cleo vestibolare e il nucleo rosso. Sono particolarmente impor- 
tanti per il mantenimento della postura e dell'equilibrio. 

Tratto (tract) Fascio di assoni nel SNC. 

Tratto cortico-spinale (cortico-spinal tract) Fascio di assoni che 
originano nella corteccia e terminano con connessioni mono- 
Sinaptiche sui motoneuroni alfa è sugli interneuroni del midol- 
lo spinale. Molte di queste fibre hanno origine nella corteccia 
motoria primaria, sebbene una parte provenga da aree motorie 
secondarie, Il tratto cortico-spinale (detto anche tratto pirami- 
dale) è importante per il controllo dei movimenti volontari. 


Tratto o carattere (trait) Proprietà o attributo distintivo. 
Tronco encefalico (brainstem) La regione del sistema nervoso 
che contiene gruppi di nuclei motori e sensoriali, nuclei di si- 
stemi modulatori diffusi mediati da neurotrasmettitori e tratti 
di sostanza bianca che veicolano i segnali ascendenti relativi 
alle informazioni sensoriali e i segnali discendenti motori. 
Unità gnostica (gnostic unit) Il concetto secondo cui il prodot- 
to finale del riconoscimento percettivo riflette l’attività di un 
neurone, o di un piccolo gruppo di neuroni sintonizzati fra 
loro, tale da produrre uno Specifico percetto. Si basa sull'idea 
che, nei modelli gerarchici della percezione, più è alto il livello 
del sistema e più la risposta dei neuroni è selettiva, 

Vi È Corteccia visiva primaria. 

Vescicola (vesicle) Organello intracellulare localizzato nelle 
terminazioni presinaptiche delle sinapsi; contiene molecole di 
neurotrasmettitore. 

Vettore di popolazione (population vector) Rappresentazione 
ottenuta considerando la somma delle attività di una popola- 
zione di neuroni. È motivata dall'idea che, grazie all'attività 
complessiva di una regione del cervello, si ottiene una correla- 
zione fra segnali neurali e comportamento più forte di quella 
che si può ottenere con l’attività dei singoli neuroni. Per esem- 
pio, il vettore di popolazione calcolato in base ai neuroni della 
corteccia motoria permette di prevedere la direzione del movi- 
mento di un arto. 

Via dorsale (dorsal pathway) Uno dei due principali canali del- 
l'elaborazione visiva nella corteccia cerebrale. La via dorsale si 
estende dal lobo occipitale alle regioni superiori del lobo tem- 
porale e al lobo parietale. Sono state proposte varie ipotesi fun- 
zionali, incentrate sull'idea che Questa via sia importante per Ja 
Tappresentazione delle informazioni Spaziali e per controllare 
le azioni guidate dalla visione. 

Via ventrale (ventra! pathway) Uno dei due canali principali 
per l'elaborazione delle informazioni visive nella corteccia ce- 
rebrale. La via ventrale sì estende dal lobo occipitale al lobo 
temporale inferiore e medio, Le ipotesi funzionali si sono in- 
centrate sul concetto che Questa via sia importante per il rico- 
noscimento degli oggetti, compresi i volti. 

Visione cieca (blindsight) Capacità visiva residuale non co- 
sciente, nell'ambito di un deficit del campo visivo. 

Wernicke, afasia di {> Afasia di Wernicke. 

Wisconsin Card Sorting Task Test neuropsicologico che valuta 
vari aspetti del controllo esecutivo. Mentre è considerato un 
ottimo test per valutare la funzione prefrontale, in altri tipi di 
pazienti spesso evidenzia alterazioni della performance che 
probabilmente riflettono la complessità di questo test multidi- 
mensionale in cui le regole devono essere apprese per tentativi 
ed errori. 

Zona d'innesco del potenziale a punta (spike triggering zone) La 
regione, alla giunzione tra il soma e l’assone di un neurone, in 
cui si sommano le correnti dovute agli input sinaptici sul soma 
e sui dendriti distanti, e in cui sono localizzati i canali del so- 
dio (Na") ad accesso regolato dal voltaggio, i quali possono es- 
sere indotti a generare i potenziali d’azione che si propagano 
lungo l'assone. 
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(SEP SS] Htraduzione dell'opera è stata realizzata con il contributo del SEPS 
S.JE:P Sl (Segretariato Europeo per le Pubblicazioni Scientifiche, 
CEN ESE EIIESI via Val D'Aposa7, 40123 Bologna - seps@alma.unibo.it; www.seps.it) 
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